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щены данные об индукции синтеза АЦ под влиянием стресс-факторов и в онтогенезе. Внимание
сконцентрировано на участии АЦ в защите фотосинтетического аппарата. Обсуждены перспективы
дальнейших исследований и использования АЦ в качестве индикатора состояния растительного ор-
ганизма. Отмечено значение этих соединений для человека и его здоровья.

Ключевые слова: антоцианы, биосинтез, локализация, онтогенез, регуляция, стресс-факторы,
структура, флавоноиды, фотосинтетический аппарат, функции
DOI: 10.31857/S0015330323600547, EDN: ZFCNFX

ВВЕДЕНИЕ
Растения синтезируют тысячи разнообразных

веществ – продуктов вторичного (специализиро-
ванного) метаболизма. Они прямо не участвуют в
основном обмене, росте и развитии, но играют
важную роль во взаимодействии растительного
организма с окружающей средой [1]. Стрессы
усиливают синтез продуктов вторичного метабо-
лизма, химическое разнообразие которых в боль-
шинстве случаев видоспецифично [2, 3]. Среди
вторичных метаболитов наиболее распростране-
ны соединения фенольной природы [1], в них за-
ключено более 40% циркулирующего в биосфере
органического углерода [4]. Флавоноиды – ос-
новной класс полифенолов, широко представ-
ленных в растительном царстве. В настоящее вре-
мя известно около 6000 флавоноидов [5]. Все
они имеют 15-углеродный скелет, состоящий из
двух ароматических колец, каждое из которых
содержит 6 атомов углерода. Кольца соединены
С3-фрагментом, образующим кислородсодержа-
щее гетероциклическое кольцо.

Флавоноиды включают обширную группу
окрашенных пигментов – антоцианов (в англо-
язычной литературе “антоцианины”). Слово “ан-
тоцианин” происходит от греческих @νθος – цве-

ток и κυανός – синий, лазоревый. В 1835 г. не-
мецкий фармацевт Л. Маркварт в трактате “Цвета
цветов” дал название “антоциан” химическому
соединению, придающему синюю окраску цвет-
кам [цит. по 6]. Строение антоцианов установле-
но в 1913 г. известным немецким биохимиком
Р. Вильштеттером, а спустя 15 лет английский хи-
мик Р. Робинсон осуществил их синтез. С тех пор
не утихают дебаты о роли АЦ в жизнедеятельно-
сти растений [6–12].

В данном обзоре обобщены современные све-
дения о биосинтезе антоцианов, роли в растении
(с акцентом на их функции в листьях) и значимо-
сти для человека, рассмотрены перспективы даль-
нейших исследований.

СТРУКТУРА, БИОХИМИЧЕСКИЕ 
И МОЛЕКУЛЯРНЫЕ МЕХАНИЗМЫ 

БИОСИНТЕЗА АНТОЦИАНОВ
Для понимания функции тех или иных соеди-

нений важны знания об их химической структуре
и свойствах, путях и молекулярно-генетических
механизмах регуляции биосинтеза. АЦ представ-
ляют собой полигидрокси- и полиметокси- про-
изводные 2-фенилбензопирилиевого катиона
(флавилиевого катиона) [13]. Флавилиевый кати-
он является агликоном (рис. 1а). Известно более
двух десятков антоциановых агликонов (антоциа-
нидинов, АЦД), отличающихся присутствием
гидрокси- (ОН) и метокси- (ОСН3) групп в кар-

Сокращения: АЦ – антоцианы, ВКЦ – виолаксантиновый
цикл, ФСА – фотосинтетический аппарат, qP и NPQ –
фотохимическое и нефотохимическое тушение флуорес-
ценции хлорофилла а ФСII, TF – транскрипционный
фактор.
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касе [13, 14]. Антоцианы являются гликозидиро-
ванными антоцианидинами, у которых представ-
ленная остатками гексоз углеводная составляю-
щая связана с ОН-группой кольца в первом (R1)
или втором положении (R2) [15]. В гликозилиро-
вании участвуют преимущественно моносахариды
(глюкоза, галактоза, рамноза, арабиноза), в неко-
торых случаях – ди- и трисахариды. АЦ могут
быть ацилированы кумаровой, кофейной, феру-

ловой и некоторыми другими органическими
кислотами путем образования сложноэфирных
связей, обычно в первом положении углеводного
остатка [16]. Несмотря на структурное разнообра-
зие, большинство встречающихся в растениях ан-
тоцианов являются производными неметилиро-
ванных АЦД – цианидина, дельфинидина, пе-
ларгонидина и метилированных – пеонидина,
мальвидина, петунидина [17].

Рис. 1. Базовая структура антоцианидинов (а); схема и ферменты биосинтеза антоцианов (б): PAL – фенилаланин-ам-
миак-лиаза, C4H – циннамат-4-гидроксилаза, 4CL – 4-кумароил-КоА-лигаза, CHS – халконсинтаза, CHI – халко-
низомераза, F3H – флавонон-3-гидролаза, DFR – дигидрофлавонол-4-редуктаза, LDOX/ANS –лейкоантоцианидин-
диоксигеназа/антоцианидинсинтаза, АMT – антоцианидинметилтранфераза, АGT – антоцианидингликозилтранс-
фераза, ААТ –антоцианидинацетилтрансфераза, GST – глутатион-S-трансфераза; упрощенная схема регуляции
синтеза антоцианов (в): MYB, bHLH, WDR – транскрипционные факторы, образующие MBW-комплекс. Остальные
пояснения в тексте.
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Антоцианы придают окраску (от розовой до
синей) различным тканям и органам растений.
Широкий цветовой спектр АЦ зависит от струк-
турной формулы пигмента (степени гидроксилиро-
вания, количества или типа замещенных групп),
его концентрации, рН среды, образования ком-
плексов с катионами металлов. Увеличение коли-
чества гидроксильных групп усиливает окраску и
делает ее более синей [13]. АЦ присутствуют в ле-
пестках цветков, плодах, ягодах и семенах, ли-
стьях, стеблях и даже корнях [6]. Листья накапли-
вают АЦ преимущественно в клетках адаксиаль-
ной эпидермы и верхних слоев мезофилла, реже в
клетках абаксиальной эпидермы и губчатого ме-
зофилла [18]. АЦ окрашивают лепестки венчика
цветков [15], кожицу и паренхимные клетки око-
лоплодника сочных плодов [6]. У большинства
злаковых культур АЦ локализуются в перикарпе и
алейроновом слое зерновок [19, 20]. АЦ являются
важным показателем созревания ягод и фруктов,
качества продуктов их переработки. Экстракты, со-
держащие АЦ, используют как природные красите-
ли в пищевой и текстильной промышленности.

Биосинтез флавоноидов представляет собой
один из наиболее полно охарактеризованных ме-
таболических путей растений [15, 17, 21, 22]. Он
осуществляется на поверхности эндоплазматиче-
ского ретикулума, обращенной к цитозолю. Фер-
менты, участвующие в биосинтезе флавоноидов,
образуют мультиферментный комплекс – флаво-
ноидный метаболон [22].

Первые этапы синтеза всех групп флавонои-
дов начинаются с халкона, который образуется из
4-кумароил-КоА и трех молекул малонил-КоА
при участии фермента халконсинтазы (CHS)
(рис. 1б). 4-кумароил-КоА образуется из фенил-
аланина с участием фермента фенилаланин-ам-
миак-лиазы (PAL). Под действием халконизоме-
разы (CHI) халкон превращается во флавон, яв-
ляющийся предшественником синтеза многих
флавоноидов. Превращения флавона наринге-
нина дает начало образованию широкого спек-
тра олигомерных и полимерных антоцианиди-
нов. Фермент флаванон-3-гидроксилаза (F3H)
гидроксилирует флавононы с образованием ди-
гидрофлавонолов, которые необходимы для син-
теза АЦД и флавонолов. На следующем этапе ди-
гидрофлавонол-4-редуктаза (DFR) восстанавливает
дигидрофлавонолы до лейкоантоцианидинов. Затем
лейкоантоцианидиноксигеназа (LDOX) и анто-
цианидин-синтаза (ANS) катализируют 2-оксо-
глутаратзависимое окисление лейкоантоциани-
динов во 2-флаван-3,4-диолы (антоцианидины).
Гликозилирование и ацилирование придают
стойкость и окраску этим соединениям. Процесс
гликозилирования осуществляется с участием ан-
тоцианидин-глюкозилтрансферазы (АGT), мети-
лирования – с участием антоцианидин-метил-
трансферазы (АMT), ацилирования – с участием
антоцианидин-ацетилтрансферазы (ААТ).

АЦ транспортируются из эндоплазматического
ретикулума в вакуоль с помощью глутатион-S-транс-
феразы (GST). Коньюгированные с GST АЦ
транспортируются через тонопласт MATE- или
АВС-транспортерами, а также в везикулах [23,
24]. Для функционирования MATE-мембранных
транспортеров требуется наличие градиента Н+,
который обеспечивается АТФ-азами V-типа и
пирофосфатазами. ABC-мембранные транспор-
теры не нуждаются в наличии такого градиента.
Везикулярный транспорт АЦ из эндоплазматиче-
ского ретикулума прямо (минуя аппарат Гольд-
жи) в запасающие белок вакуоли был отмечен у
проростков резуховидки Таля [25]. В вакуолях АЦ
могут взаимодействовать с другими молекулами,
например, белками, образуя стабильные антоци-
ановые включения.

Изучение путей биосинтеза в комбинации с
методами транскриптомного анализа позволили
идентифицировать гены, участвующие в метабо-
лизме флавоноидов [15, 21, 26, 27]. Их делят на две
группы: ранние гены биосинтеза, включающие
гены белков-ферментов общих для различных
флавоноидных путей (CHS, CHI, F3H) и поздние
гены (DFR, LDOX и АGT) [28, 29].

Экспрессия генов ферментов, участвующих в
биосинтезе АЦ, тонко регулируется и жестко кон-
тролируется специфическим белковым MBW-
комплексом, который формируется при взаимо-
действии транскрипционных факторов (ТFs) типа
MYB, bHLH и WDR [30].

MYB-белки представляют собой класс поли-
функциональных ТFs, характеризующихся нали-
чием от одного до четырех неполных MYB-повто-
ров (R), придающих им способность связывать
ДНК [31]. Каждый MYB-повтор содержит около
52 аминокислот, образуя три α-спирали [32].
В растениях самой большой группой белков MYB
является R2R3-MYBs, содержащие два повтора
MYB [31, 33]. C использованием геноспецифичных
праймеров было показано, что три MYB-активато-
ра синтеза АЦ у яблони (MYB10/MYB1/MYBA) яв-
ляются аллелями [33]. Экспрессия генов MYB10
коррелировала с содержанием АЦ в плодах и цвет-
ках. Идентичные генам яблони MYB ТFs были вы-
делены из коммерчески ценных видов семейства
Розоцветные. Белки MYB могут действовать не
только как активаторы транскрипции, но и как ее
репрессоры [34]. В неиндуктивных условиях R2R3-
активаторы MYB не экспрессируются, в то время
как репрессоры MYB ингибируют экспрессию ге-
нов-мишеней непосредственно или препятствуют
взаимодействию MYB с bHLH, чтобы предотвра-
тить образование комплексов MBW. Shi с соавт. [35]
представили данные, свидетельствующие о том, что
MrMYB6 транскрипционный фактор плодов Myrica
rubra в составе MBW комплекса подавлял накопле-
ние антоцианидинов и протоантоцианинов, инги-
бируя промоторы генов ферментов их биосинтеза.



704

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 70  № 7  2023

ГОЛОВКО

Суперсемейство транскрипционных факторов
bHLH активирует экспрессию множества генов,
взаимодействуя со специфическим промотором.
Они участвуют в регуляции процессов развития и
метаболизма, включая синтез вторичных метабо-
литов, а также в реакции растений на стрессовые
воздействия факторов внешней среды [36]. Пат-
терн экспрессии и ДНК-связывающая специ-
фичность белков R2R3-Myb и bHLH определяют
множество активируемых комплексом MBW ге-
нов. Бeлки семейства WD40 характеризуются на-
личием высоко симметричных повторов (обычно
4–10), образующих структуру, облегчающую бе-
лок-белковые взаимодействия [37]. Показано,
что взаимодействие гена MrWD40-1 с MYB и
bHLH усиливало накопление АЦ в плодах Myrica
rubra [38]. Повышенную экспрессию генов WD40-1
и WD40-2 отмечали в различных органах и тканях
пшеницы и ячменя, независимо от их пигмента-
ции [39], что свидетельствует об участии этих ге-
нов не только в синтезе АЦ, но и в регуляции био-
синтеза других флавоноидов.

Комплекс MYB-bHLH-WD40 контролирует
скорость транскрипции поздних генов биосинтеза
АЦ [40]. У декоративного растения Brassica olera-
cea var. acephala с антоциановыми листьями в цен-
тре розетки было идентифицировано три MYB,
шесть bHLH и oдин WDR транскрипционный
фактор [41]. Листья красной декоративной капу-
сты отличались более высоким уровнем экспрес-
сии генов ферментов позднего биосинтеза, тогда
как у линий белой капусты экспрессия этих генов
была выражена слабо. Транскриптомный анализ
выявил 2286 дифференциально экспрессируемых
генов в листьях фиолетовой и зеленой форм Bras-
sica juncea [42]. Причем 1593 из них регулирова-
лись на повышение экспрессии, а 693 генов, на-
оборот, на понижение. Среди них было 213 диф-
ференциально экспрессируемых ТFs. MYB и
bHLH ТFs в окрашенных листьях регулировались
на повышение, что приводило к активации на-
копления АЦ. Экспрессия структурных генов
ферментов CHS, F3H, DFR, LDOX и GST, была
конститутивно повышена на всех стадиях вегета-
тивного роста у листьев красных сортов B. oleracea
с высоким содержанием АЦ. Интересно отме-
тить, что в пурпурных листьях были активирова-
ны также большинство генов, участвующих во
взаимодействии растения с патогенами.

МЕТОДЫ ОПРЕДЕЛЕНИЯ АНТОЦИАНОВ
Изучение функций АЦ, как правило, предпо-

лагает получение данных о динамике содержания
этих пигментов. Для определения концентрации
АЦ чаще всего используют спектрофотометрию
и/или хроматографию [43]. Наиболее простой
метод заключается в подкислении содержащего
АЦ метанольного экстракта 1% HCl и измерении
общего количества АЦ спектрофотометрически

при длине волны 535 нм с последующим вычита-
нием неспецифического поглощения при 700 нм.
Данный метод имеет низкую специфичность, так
как все красные пигменты фенольной природы
определяются как АЦ. Другой метод основан на
способности АЦ к обратимой структурной транс-
формации и изменению оптических свойств в за-
висимости от кислотности среды [44]. При pH 1
АЦ существует в виде красного катиона флавилия
(AH+), а при рН 4.5 пигмент находится в форме
бесцветного гемикеталя (В). Следовательно, раз-
ница в поглощении света отражает концентра-
цию пигмента. Однако полимерная форма АЦ
(продукты полимеризации мономерных АЦ, ко-
торые могут присутствовать в экстрактах) устой-
чива к изменению цвета при изменении рН и вы-
глядит красной как при рН 1, так и при рН 4.5 и не
измеряется рН-дифференциальным методом.
Данный метод позволяет измерить мономерные
АЦ, но не у всех видов растений [45]. Для опреде-
ления содержания и качественного состава АЦ в
настоящее время все чаще применяется метод
жидкостной хроматографии в сочетании с масс-
спектрометрией, что позволяет идентифициро-
вать индивидуальные АЦ [46, 47].

Применение химических методов связано с
деструкцией образца. Избежать этого позволяет
метод спектроскопии отражения, основанный на
определении спектров отражения органов расте-
ний [48, 49]. В области видимого излучения АЦ
поглощают в основном зеленые лучи, в меньшей
степени синие и слабо поглощают красные лучи.
Для оценки содержания АЦ предложен спек-
тральный индекс ARI (Anthocyanin Reflectance
Index), вычисляемый по формуле: ARI = (1/R550 –
– 1/R700) × R800. Отношение 1/R550 чувствительно
к содержанию антоцианов, а 1/R700 – к содержа-
нию хлорофиллов, что позволяет внести поправку
на вклад этих пигментов в поглощение при 550 нм.
Коэффициент R800 позволяет учесть гетероген-
ность оптических свойств листьев, не зависящих
от поглощения света пигментами.

Применимость данной формулы подтвержде-
на прямыми определениями концентрации АЦ у
многих растительных объектов. Так, например,
нами было показано, что изменения величины
индекса ARI соответствовали динамике измене-
ния концентрации АЦ в онтогенезе зимующих
листьев растений Ajuga reptans [50].

ВЛИЯНИЕ ВНЕШНИХ И ВНУТРЕННИХ 
ФАКТОРОВ НА БИОСИНТЕЗ АНТОЦИАНОВ

Экспрессия синтеза АЦ находится под онтоге-
нетическим контролем и зависит от внешних
условий [7, 9, 17, 51]. Онтогенетическое развитие
и факторы окружающей среды могут индуциро-
вать MYB TFs, которые затем активируют WDR и
bHLH с образованием MBW-комплекса, контро-
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лирующего скорость транскрипции генов био-
синтеза АЦ (рис. 1в).

Свет является основным фактором, индуциру-
ющим синтез АЦ. Тот факт, что без света вообще
нет синтеза АЦ убедительно показывают опыты с
культурой баклажана (Solanum melongena) [52].
У изолированных от света плодов кожица остава-
лась белой. На естественном свету плоды стано-
вились фиолетовыми, максимум накопления АЦ
в кожице отмечали через 10-12 суток экспозиции
на свету. Свет индуцировал биосинтез АЦ через
активацию MBW-комплекса и экспрессию генов-
мишеней, регулируемую на транскрипционном и
трансляционном уровнях.

Информация, обобщающая современные зна-
ния о молекулярных механизмах регуляции био-
синтеза АЦ различными факторами (свет, темпе-
ратура, сахара, гормоны), представлена Gu с со-
авт. [24]. Согласно приведенной в данной работе
схеме, световой контроль осуществляется с помо-
щью рецепторов ультрафиолетового излучения
(UVR8), криптохромов (CRYs) и фитохромов
(PHYs), взаимодействующих с убиквитин-E3-ли-
газой СОР1 (Constitutive Photomorphogenic1), ко-
торая опосредует деградацию множества эффек-
торов светочувствительности, включая HYP5
(Elongated hypocotyl5), или непосредственно вза-
имодействуют с MYBs, связанными с биосинте-
зом АЦ. Температура усиливает синтез АЦ, акти-
вируя экспрессию гена SIZ1 лигазы SUMO E3,
сумоилирующей и стабилизирующей определен-
ные MYB TFs.

Среди дифференциально экспрессируемых ге-
нов, участвующих в регуляции индуцируемого
пониженной температурой синтеза АЦ в листьях
Malus domestica, преобладали гены и TFs путей
синтеза флавоноидов [53]. Экспрессия трех MYB
TFs (MdMYB12, MdMYB22 и MdMYB114) при
воздействии низкой температуры, тесно корре-
лировала с накоплением АЦ. Накопление АЦ при
низкотемпературном стрессе нередко ассоцииру-
ется с повышением концентрации растворимых
углеводов. По-видимому, специфические для са-
харозы сигнальные пути стимулируют как выра-
ботку фруктанов, так и антоцианов, при этом
центральную роль играют факторы транскрип-
ции MYB-типа и строгая зависимость от ионов
Са+2 как вторичного мессенджера [54].

Сенсор глюкозы HXK1 (гексокиназа1) фосфо-
рилирует и стабилизирует bHLH TFs, связанные с
биосинтезом АЦ [24]. Сенсор сахарозы SnRK1 –
эволюционно консервативный протеинкиназный
комплекс, регулирующий энергетический гомео-
стаз в растениях, способствует повышению толе-
рантности к неблагоприятным условиям окружа-
ющей среды, влияет на широкий спектр процес-
сов роста и развития [55]. Он взаимодействует с
определенными белками JAZ (TFs семейства Jas-
monate ZIM-домена) и фосфорилирует их, регу-

лируя индуцированное сахарозой накопление
АЦ. Растительные гормоны жасмонат, абсцизо-
вая кислота, ауксин и некоторые другие факторы
являются ключевыми в регуляции биосинтеза АЦ
в процессе онтогенеза.

Имеющиеся в литературе сведения о влиянии
минерального питания и токсических ионов в
корнеобитаемой среде на синтез АЦ обобщены
недавно Jezek с соавт. [56]. Листья разных видов
растений приобретали антоциановую окраску
при дефиците азота, фосфора, серы, меди, бора и
других элементов. В условиях азотного голодания
окраска проявлялась у старых листьев, экспорти-
рующих азот в более молодые. Реутилизация азо-
та сопровождалась распадом хлорофилла в ста-
рых листьях. Дефицит фосфора индуцировал сна-
чала покраснение стеблей, черешков, основания
листьев и жилок, и только затем антоциановая
окраска распространялась по всей листовой пла-
стинке. В отличие от азотного голодания, сопро-
вождающегося хлорозом, содержание хлорофил-
лов при дефиците фосфора повышалось, и листья
становились темно-голубовато-зелеными. Изме-
нение содержания АЦ в листьях при дефиците
азота и фосфора положительно коррелировало с
концентрацией растворимых сахаров. Накопле-
ние сахаров в хлоропластах и/или цитозоле и по-
вышенный уровень генерации АФК могут слу-
жить сигналом к усилению биосинтеза АЦ при
дисфункции минерального питания.

Биосинтез АЦ чувствителен к ряду химиче-
ских соединений, действующих прямо или с уча-
стием TFs. Так, например, обработка проростков
Arabidopsis thaliana тирозином (предшественник
меланина в пигментных клетках меланоцитах)
вызывала экспрессию генов поздних этапов био-
синтеза АЦ, включая DFR, LDOX и АGT, а также
генов TFs PAP1, PAP2 и EGL3 [57]. Обработка
растений красной капусты (Brassica oleracea var.
capitata) изофлавоноидом генистеином на свету
положительно влияла на экспрессию всех струк-
турных генов и накопление АЦ в листьях [58].
В темноте такую реакцию проявляли только гены
ранних этапов биосинтеза АЦ. Действие генисте-
ина на гены было прямым, без участия TFs. Мела-
тонин оказывал умеренное влияние на гены ран-
них и поздних этапов биосинтеза АЦ в темноте.
На свету эффект мелатонина усиливался, причем
положительную реакцию проявляли не только
структурные гены, но и гены транскрипционных
факторов MYB, bHLH и WD40.

Хотя биосинтез АЦ и молекулярные механизмы
его регуляции достаточно хорошо изучены, по мне-
нию Agati с соавт. [11] выявление функциональной
значимости накопления флавоноидов в растениях
является не столько молекулярно-биологической,
сколько эколого-физиологической задачей. На
наш взгляд, для более полного понимания роли АЦ
необходимы комплексные исследования, интегри-
рующие знания из разных областей эксперимен-
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тальной биологии растений, включая физиологию,
биохимию и молекулярную биологию.

РОЛЬ АНТОЦИАНОВ
В ЛИСТЬЯХ РАСТЕНИЙ

АЦ чаще всего накапливаются, когда процессы
развития делают растения более чувствительными
к условиям окружающей среды. Выживание расте-
ний при стрессе в значительной степени зависит от
сохранения фотосинтетического аппарата (ФСА)
и, следовательно, листовой поверхности. Считает-
ся, что наиболее подвержены стрессу ювенильные
листья. Замечено, что развивающиеся листья мно-
гих видов растений тропических лесов довольно
часто накапливают значительное количество АЦ,
что на фоне низкого содержания зеленых пигмен-
тов придает им яркую окраску. Среди гипотез о
функциональной роли АЦ в листьях можно выде-
лить защиту от различных вредителей, фотозащиту
и нейтрализацию АФК. По мнению ряда исследо-
вателей [59, 60], АЦ снижают риски повреждения
ювенильных листьев фитофагами и патогенами.
Однако АЦ составляют лишь небольшую долю от
пула фенольных соединений и других продуктов
вторичного метаболизма, которые в большей сте-
пени, чем АЦ, способны ограничивать действие
вредителей [60]. Предполагается также, что АЦ яв-
ляются побочным продуктом метаболизма других
флавоноидных соединений и/или способом запа-
сания углерода.

Идеи о фотозащитной роли АЦ основываются
на множестве фактов о фотоиндукции биосинте-
за АЦ на интенсивном свету и снижении их со-
держания в листьях разных видов травянистых и
древесных растений при затенении. Нарушение
баланса между поглощением световой энергии и
ее использованием на фотосинтез опасно для
клетки, так как может привести к развитию фото-
окислительного стресса и деструкции ФСА. Мо-
лодые листья легче подвергаются стрессу вслед-
ствие неполного развития ФСА и его систем фо-
тозащиты [61]. Накапливаясь, главным образом,
в эпидерме и верхних слоях мезофилла, АЦ экра-
нируют ФСА и повышают фотостабильность ли-
стьев [18, 62, 63]. Некоторые авторы полагают,
что в дополнение к ослаблению видимого света
АЦ участвуют в обезвреживании АФК, проявляя
тем самым антиоксидантные свойства [64]. Анти-
оксидантные свойства флавоноидов основаны на
их способности взаимодействовать со свободны-
ми радикалами, а также хелатировать ионы ме-
таллов, участвующих в перекисном окислении.

Накопление АЦ в листьях чаще всего наблю-
дается в случаях, когда другие способы фотоза-
щиты недостаточно эффективны. Например, мо-
лодые листья Machilus chinensis не накапливали
АЦ, но имели более высокий уровень нефотохи-
мического тушения энергии возбуждения [65].
Известно, что показатель нефотохимического ту-

шения флуоресценции хлорофилла а ФС II
(NPQ) связан с работой виолаксантинового цик-
ла (ВКЦ), осуществляющего тепловую диссипа-
цию избыточно поглощенной световой энергии,
тем самым, предотвращая ее передачу в реакци-
онный центр ФС II и перевосстановление пере-
носчиков фотосинтетической ЭТЦ. В отличие от
M. сhinensis, листья Castanopsis chinensis характе-
ризовались низкой активностью антиоксидант-
ных ферментов и величиной NPQ, но имели вы-
сокий уровень экспрессии генов, связанных с
биосинтезом АЦ. Очевидно, накопление АЦ в мо-
лодых листьях C. chinensis способствует фотоадап-
тации, компенсируя недостаточную фотозащиту,
обеспечиваемую за счет механизма нефотохими-
ческого тушения и антиоксидантной системой.

Cпособность накапливать АЦ часто ограничи-
вается ювенильной фазой и теряется с возрастом.
По данным [66] содержание АЦ в листьях листо-
падных видов древесных растений снижалось по
мере формирования ФСА, о чем судили по на-
коплению фотосинтетических пигментов, увели-
чению удельной поверхностной плотности ли-
стьев, дифференциации мезофилла на губчатый и
палисадный слои. Фотосинтетический газообмен
положительно коррелировал с толщиной листа и
отрицательно с содержанием АЦ. При этом виды
с более медленным формированием ФСА позже
теряли антоциановую окраску. Соотношение
хлорофилла а/b увеличивалось с возрастом листа
и было ниже, чем у видов с листьями, не накапли-
вающими АЦ, что согласуется с идеей об их зате-
няющей функции. Сходные закономерности от-
метили Solovchenko и Chivkunova [67] у молодых
листьев на периферии кроны Corylus avellana, на-
капливающих АЦ в клетках верхнего и нижнего
эпидермиса. Насыщение светом скорости линей-
ного транспорта электронов у красных листьев
наблюдали при более высокой плотности потока
ФАР, чем у зеленых. Причем у ювенильных крас-
ных листьев эта величина была близка к таковой
у зрелых зеленых листьев, устойчивых к высокой
интенсивности солнечной радиации. Более того,
листья с антоциановой окраской мало отлича-
лись от зеленых по величине NPQ, а также содер-
жанию и уровню деэпоксидации пигментов ВКЦ.
Авторы связывают устойчивость ФСА молодых
красных листьев к избыточной радиации с экра-
нирующей и фотопротекторной функцией АЦ.

По мнению Zhu с соавт. [68], в условиях недо-
статочной фотозащиты АЦ действуют как свето-
фильтр, предотвращающий повреждение ФСА
избыточной инсоляцией. Этот вывод был осно-
ван на результатах изучения динамики содержа-
ния пигментов, антиоксидантной способности и
фотосинтеза молодых и зрелых листьев вечнозе-
леного древесного растения Acmena acuminatissi-
ma. Молодые листья постепенно краснели, а
зрелые оставались зелеными осенью (август–
январь) при снижении средней за сутки темпе-
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ратуры до 13°С и максимальной освещенности до
1000 мкмоль квантов/(м2 с). Накопление АЦ ком-
пенсировало недостаточную фотозащиту моло-
дых листьев в условиях, когда тепловой диссипа-
ции энергии возбуждения хлорофилла было не-
достаточно для тушения ее избытка.

Тот факт, что накопление АЦ способствует
снижению светового давления на ФСА и предот-
вращает фотоингибирование убедительно дока-
зывают результаты опытов с пестролистными
растениями. Так, например, пурпурные части ли-
ста Coleus х hybridus отличались более низкими
величинами фотохимического тушения (qP) и
NPQ, чем зеленые [69]. Пурпурные листья пуан-
сетии (Euphorbia pulcherrima Willd. ex Klotzsch) по-
сле экспозиции на сильном свету сохраняли вы-
сокую фотохимическую активность, тогда как у
зеленых листьев величина максимальной фото-
химической эффективности ФС II (Fv/Fm) сни-
жалась в 2 раза [70]. На интенсивном свету крас-
ные листья пуансетии отличались от зеленых бо-
лее высоким реальным квантовым выходом ФСII
(ФФСII), меньшей величиной давления возбужде-
ния (1-qP) и низкой генерацией Н2О2 [71], что
указывает на фотопротекторную функцию АЦ.
Кроме того, красные листья накапливали суще-
ственно меньше Н2О2 при обработке индуктором
окислительного стресса метилвиологеном. Это
означает, что АЦ дополняют работу антиокси-
дантной системы по предотвращению развития
фотоокислительного стресса.

Затеняющий эффект АЦ может проявляться в
снижении ассимиляции. Так, красные листья Ox-
alis triangularis заметно уступали зеленым по скоро-
сти фотосинтеза, но характеризовались более вы-
соким квантовым выходом ФС II, что указывает на
более низкий уровень фотоингибирования [72].

Согласно нашим данным [73], красно-фиоле-
товые листья Hylotelephium triphyllum содержали в
7 раз больше АЦ и в 1.6 раза меньше хлорофиллов,
чем зеленые. При этом листья с антоциановой
окраской отличались от зеленых более высокими
величинами (на 10-15%) квантового выхода фото-
химии ФС II и пониженным уровнем NPQ. Сле-
довательно, АЦ способствовали снижению свето-
вого давления на ФСА окрашенных листьев.

Затеняя хлоропласты, АЦ не только снижают
количество поступающего к ним света, но транс-
формируют его качество, поглощая в основном
зеленые лучи. При низком содержании хлоро-
филлов АЦ перехватывают значительную часть
солнечной радиации зеленой части спектра (510–
560 нм), где поглощение хлорофиллов слабое, и
синей (400–500 нм), где находятся максимумы
поглощения хлорофиллов и каротиноидов [74].
Имеются данные, что АЦ поглощали до 40% па-
дающей ФАР в области 400–600 нм и снижали,
тем самым, квантовый выход ассимиляции CO2 в
листьях кукурузы [75].

В литературе имеются сведения о влиянии ка-
чества света на накопление АЦ. Так, листья чер-
ники (Vaccinium corymbosum L.) при освещении
синим и синим в сочетании с красным светом на-
капливали в 4 раза больше АЦ, чем на белом свету
[76]. Синий свет индуцировал экспрессию генов
ферментов LDOX, АGT и АMT, способствуя син-
тезу цианидина, пеларгонидина и мальвидина.
Комбинация красного и синего света усиливала
регуляцию DFR и АMT, что приводило к накоп-
лению дельфинидина, петунидина и пеонидина.
При этом максимальная скорость нетто-ассими-
ляции была в 2 раза ниже, а количество молей
квантов, необходимых для ассимиляции моля
СО2 (квантовый выход фотосинтеза), в 1.5 раза
выше, чем на белом свету. Эти данные указывают
на существование обратной (регуляторной) связи
между фотосинтезом и содержанием АЦ.

Ультрафиолетовые лучи (УФ), достигающие
поверхности Земли, составляют небольшую долю
солнечного излучения, но они несут богатые
энергией кванты и опасны для живых клеток.
УФ-В радиация (280–315 нм) способна повре-
ждать биологически важные макромолекулы
(ДНК, белки и др.). В ответ на действие УФ расте-
ния накапливают в клетках фенольные соедине-
ния, препятствующие развитию окислительного
стресса. Среди фенольных соединений наиболь-
шей способностью инактивировать АФК облада-
ют флавоноиды [77]. Причем АЦ эффективней,
чем другие полифенолы, снижают концентрацию
Н2О2 [78]. Контроль содержания Н2О2 имеет
большое значение, поскольку эта молекула явля-
ется сигнальной и способна передавать сигналы
на более далекие расстояния, чем другие АФК.
Кроме того, поглощая УФ, АЦ экранируют клет-
ки и смягчают индуцируемый УФ окислительный
стресс [18].

Нами было показано, что ежедневная (в тече-
ние 12 дней) кратковременная экспозиция к
УФ-В радиации листового салата, культивируе-
мого в зимней теплице, приводила к накоплению
полифенолов и повышению антиоксидантной
активности растений [79]. Содержание феноль-
ных соединений увеличилось в среднем на 25%.
Сорта Барбадос и Скороход с конститутивной
способностью к синтезу АЦ при обработке УФ-В
накапливали в основном АЦ, тогда как сорт Афи-
цион с зелеными листьями синтезировал другие
фенольные соединения. Продолжительность и
доза УФ-В были подобраны таким образом, что
не повлияли на урожайность салата. Такой спо-
соб обработки растений позволяет улучшить по-
лезные свойства тепличной продукции без поте-
ри продуктивности.

Хорошо известен феномен покраснения ли-
стьев листопадных деревьев осенью. В умеренных
широтах это явление наблюдается примерно у
10% видов, а в некоторых регионах, например, в
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смешанных лесах Новой Англии (США) их чис-
ленность достигает 70% [80]. Вдохновляющие по-
этов “в багрец и золото одетые леса” являются
предвестником наступления скорого суицида ли-
стьев. Вопрос о том, является ли индукция синтеза
АЦ атрибутом старения и последующего отмира-
ния листьев остается дискуссионным [12, 81].
Старение листьев – сложный и тонко регулируе-
мый процесс, связанный с реутилизацией про-
дуктов распада и необратимой потерей хлоро-
филла. Ассоциацию фенилпропаноидного мета-
болизма со старением и интеграцию старения с
развитием и адаптацией считают эволюционно
недавней инновацией надземных растений [82].

Среди экологов активно обсуждается идея, со-
гласно которой красный цвет листьев – сигнал для
вредителей о наличии химической защиты и низ-
ком содержании питательных веществ [81, 83]. По
мнению других исследователей, феномен покрас-
нения листьев во время осеннего снижения темпе-
ратуры, осветления полога и распада хлорофилла
связан с ролью АЦ в фотозащите [84]. В работе [85]
показано, что в краснеющих листьях листопадного
древесного растения Liquidambar formosana умень-
шалось число хлоропластов, разрушались тилакои-
ды, снижались концентрация хлорофиллов и ско-
рость фотосинтеза. Это сопровождалось падением
фотохимической активности, скорости транспорта
электронов и увеличением NPQ. На таком фоне
наблюдали накопление растворимых сахаров и ак-
тивацию биосинтеза АЦ. Когда содержание АЦ до-
стигло 2.5 мг/г сырой массы листьев, генерация
АФК снизилась, показатели фотосинтеза стабили-
зировались. Следовательно, накопление АЦ в ли-
стьях приводило к торможению развития фотоин-
гибирования.

По нашим данным [50], у зимующих листьев
Ajuga reptans максимум накопления АЦ наблюдал-
ся после выхода растений из-под снега (апрель) на
фоне уменьшения содержания зеленых пигмен-
тов, распада крупных пигмент-белковых комплек-
сов, увеличения концентрации несвязанного хло-
рофилла и сравнительно высокого уровня деэпок-
сидации пигментов ВКЦ. Эти находки позволяют
полагать, что в ранневесенний период при пони-
женной температуре и высокой инсоляции ВКЦ и
АЦ совместно обеспечивали защиту ФСА и сохра-
нение листьями фотосинтетической активности.
По-видимому, метаболическая цена синтеза АЦ
компенсируется теми преимуществами, которые
данный вид получает от жизнедеятельности пере-
зимовавших и уже начинающих стареть листьев.

Фотозащита позволяет листьям дольше оста-
ваться активными в период старения, что способ-
ствует более полной реутилизации продуктов ка-
таболизма и, в первую очередь, азотсодержащих
соединений [86]. Такая стратегия особенно важна
для растений на бедных азотом почвах [87]. Кос-
венно об этом свидетельствуют результаты иссле-
дования 126 видов лесных растений [80]. Ни один

из видов, получающих азот за счет биологической
азотфиксации, не содержал АЦ в стареющих ли-
стьях осенью, тогда как почти половина видов без
симбионта накапливали АЦ. Некоторые авторы
[88] полагают, что затраты энерго-пластических
веществ на синтез АЦ способствуют снятию фо-
тосинтетического контроля, что позволяет ФСА
генерировать энергию, необходимую для реути-
лизации питательных веществ. Проанализировав
массив данных о биосинтезе АЦ в листьях листо-
падных растений осенью, авторы работы [87] за-
ключили, что, по всей видимости, АЦ выполняют
множество функций, от сигнала для насекомых
до фотопротекции, направленной на снижение
окислительного стресса и создание условий для
реутилизации питательных веществ.

Согласно многочисленным данным, синтез
АЦ усиливается при стрессах разной природы,
что способствует защите и повышению устойчи-
вости растений [7, 9, 89–92]. Например, геноти-
пы пшеницы с более высоким содержанием АЦ
быстрее адаптировались и проявляли большую
устойчивость к солевому стрессу [92]. В литерату-
ре имеются также сведения о влиянии поллютан-
тов на содержание АЦ в растениях [93]. Некото-
рые авторы используют этот показатель для ин-
дикации состояния среды [94].

Таким образом, имеющиеся эксперименталь-
ные данные позволяют полагать, что АЦ являются
элементом скоординированной системы защит-
ных реакций, способствующих поддержанию ре-
докс-баланса клеток, и накапливаются, когда ак-
тивность других защитных систем недостаточна
для подавления окислительного стресса.

АНТОЦИАНЫ КАК БИОЛОГИЧЕСКИ 
АКТИВНЫЕ ВЕЩЕСТВА

АЦ являются растительными флавоноидами и
поступают в организм человека и животных с пи-
щей. Анализируя функции АЦ, нельзя не отме-
тить их значимость как биоактивных соединений.
Результаты исследований, свидетельствующие о
биологической активности АЦ и пользе употреб-
ления богатой АЦ пищи для поддержания здоро-
вья человека, представлены в многочисленных
сводках [95–100]. Антоцианидины и антоцианы
проявляют широкий спектр биологических и
фармакологических свойств, включая антиокси-
дантную, противомикробную, противовоспали-
тельную, противоопухолевую, противодиабети-
ческую и антиатеросклеротическую активность.
В модельных опытах in vivo показан защитный
эффект АЦ против апоптоза, вызванного окисли-
тельным стрессом, в предотвращении мутагенеза
и канцерогенеза. Накапливаются фактические
данные о способности АЦ замедлять или останав-
ливать прогрессирование возрастных нарушений
здоровья и снижения когнитивных способно-
стей. Имеются сведения о защитном действии АЦ
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против окислительного повреждения сетчатки
глаза, вызванного УФ излучением, а также поло-
жительном влиянии на ночное зрение.

Основным источником АЦ являются фрукты и
овощи красно-фиолетового цвета. Согласно свод-
ке, приведенной в работе [97], содержание АЦ в них
может достигать 1500–1800 мг/100 г продукта
(ягоды черники, бузины). Помимо фруктов и ово-
щей заметное количество АЦ содержат окрашенные
зерна злаков [100], черная фасоль, соя, бобы.

Для получения ценной продукции с высоким
содержанием АЦ ведутся работы по совершен-
ствованию технологии культивирования расте-
ний путем регуляции светового, водного и мине-
рального режимов питания, использования био-
стимуляторов (гуминовые кислоты, экстракты
морских водорослей, гидролизаты белков, анало-
ги гормонов роста, микроэлементы и т.п.) [17].
Для тепличного производства разрабатываются
специальные пленки, трансформирующие ин-
тенсивность и качество света, светодиодные лам-
пы с определенным спектром излучения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ И ПЕРСПЕКТИВЫ
Антоцианы и антоцианидины – большая груп-

па веществ флавоноидной природы, продукты

вторичного метаболизма. Они являются эволю-
ционно более молодыми, чем хлорофиллы и ка-
ротиноиды, пигментами. АЦ обнаружены у мно-
гих таксонов голосеменных и покрытосеменных
растений, они могут накапливаться практически
во всех органах и частях растений. АЦ полифунк-
циональны, их функции могут меняться в тече-
ние онтогенеза и варьировать от органа к органу.
АЦ участвуют в регуляции многих процессов и
являются частью интегрированной сети защит-
ных и адаптивных реакций (рис. 2). Биосинтез
АЦ зависит от внешних (абиотических и биотиче-
ских) и внутренних факторов, ассоциированных с
онтогенетических развитием. К настоящему вре-
мени изучены биохимические пути, идентифици-
рованы многие гены и транскрипционные факто-
ры, участвующие в регуляции биосинтеза АЦ. Не-
смотря на это, функции АЦ в растениях все еще не
до конца поняты и остаются предметом дискус-
сий. В первую очередь, это касается роли АЦ в
клеточном сигналинге, поддержании редокс-ба-
ланса клеток, старении, взаимодействии АЦ с
собственными фотозащитными механизмами фо-
тосинтетического аппарата. Представляет инте-
рес реакция флавоноидного метаболизма и био-
синтеза антоцианов, в частности, на ожидаемые
климатические изменения и усиление антропо-

Рис. 2. Графическое представление роли антоцианов в растениях. Пунктирными стрелками указаны предполагаемые
функции.
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генного пресса на природные экосистемы, воз-
можность использования АЦ в качестве доступ-
ной визуальному наблюдению тест-системы.

Следует иметь в виду, что любой защитный ме-
ханизм несовершенен. Все виды защиты сопря-
жены с затратами энерго-пластических веществ
и, следовательно, требуют от организма принятия
сбалансированного физиологического решения о
целесообразности развития той или иной адап-
тивной реакции. В связи с этим интерес представ-
ляет вопрос о цене синтеза АЦ, включая биосин-
тез ферментов, белков, транскрипционных фак-
торов и транспортеров.

Многочисленные исследования свидетель-
ствуют о пользе для здоровья человека богатой
АЦ пищи. Достижения в изучении биохимических
путей, ферментов и молекулярно-генетических
механизмов регуляции биосинтеза этих соеди-
нений открывают широкие перспективы разви-
тия биотехнологий для получения растительной
продукции с определенным составом АЦ, повы-
шения устойчивости растений к стрессам, а так-
же создания новых форм пищевых и орнамен-
тальных растений.

Работа выполнена в рамках темы госбюджет-
ных научно-исследовательских и опытно-кон-
структорских работ “Фотосинтез, дыхание и
биоэнергетика растений и фототрофных орга-
низмов (физиолого-биохимические, молекуляр-
но-генетические и экологические аспекты)”
(рег. № 122040600021-4).
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