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Флавоноидные пигменты представляют группу вторичных метаболитов растений. Интерес к дан-
ным соединениям обусловливается широким спектром их биологических свойств, поэтому насы-
щение флавоноидами съедобных частей растений, в частности зерновок злаков, сегодня является
актуальной задачей. Синтез флавоноидных пигментов можно наблюдать в семенной кожуре, пери-
карпе, алейроновом слое и эндосперме зерна у представителей большинства злаковых культур (ку-
куруза Zea mays L., рис Oryza sativa L., пшеница мягкая Triticum aestivum L., ячмень Hordeum vulgare L.,
рожь Secale cereale L., сорго Sorghum bicolor (L.) Moench. и др.), что согласуется с Законом гомологи-
ческих рядов в наследственной изменчивости Н.И. Вавилова. Однако по некоторым признакам у
отдельных видов изменчивости не наблюдается: например, у некоторых представителей трибы Trit-
iceae не найдены формы, синтезирующие антоцианы в алейроновом слое. Гомологические ряды не
выявлены и для некоторых уникальных признаков. Например, соединения, относящиеся к группе
3-дезоксиантоцианидинов, имеющие нехарактерный для злаков желто-оранжевый цвет, синтези-
руются в перикарпе только у сорго. В данном обзоре представлена информация о генетическом раз-
нообразии и особенностях биосинтеза флавоноидных пигментов в зерновке у злаковых культур, ха-
рактеризующих природу наблюдаемых закономерностей и исключений из Закона Н.И. Вавилова.

Ключевые слова: 3-дезоксиантоцианидины, антоцианы, биосинтез флавоноидов, изменчивость,
злаки, наследуемость, проантоцианидины, регуляция экспрессии, флобафены.
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Семейство Poaceae Barnhart (Мятликовые;
альтернативное название Злаки или Злаковые,
Gramineae Juss.) представляет крупную группу
однодольных растений: согласно последним дан-
ным, оно насчитывает около 12000 видов, кото-
рые подразделяются на 2 клады, 12 подсемейств, 7
супертриб, 52 трибы, 90 подтриб и 768 родов [1–
5]. По своей численности Poaceae является пятым
семейством покрытосеменных растений после
Астровых (Asteraceae Bercht. & J. Presl, альтерна-
тивное название Compositae Giseke), Орхидных
(Orchidaceae Juss.), Бобовых (Fabaceae Lindl., аль-
тернативное название Leguminosae Juss., nom.
cons.) и Мареновых (Rubiaceae Juss.) [6].

Фенотипически варьирующие от трав до ги-
гантских бамбуков злаки заселяют все основные
массивы суши. Ареалы преобладания злаков за-
нимают до 40% поверхности Земли и включают

умеренные пастбища, тропические саванны и па-
хотные земли [7].

Злаковые представляют особый интерес для
хозяйственной деятельности человека. Их эконо-
мическая значимость связана с несколькими обла-
стями, включая производство продуктов питания,
кормопроизводство, перерабатывающую про-
мышленность, производство источников энер-
гии, а также озеленение [7]. Для большей части
населения планеты злаки представляют суще-
ственную долю рациона питания. Наиболее важ-
ными продовольственными культурами для чело-
века являются рис (Oryza L.), кукуруза (Zea L.),
пшеница (Triticum L.), ячмень (Hordeum L.), рожь
(Secale L.), овес (Avena L.) и сорго (Sorghum Mo-
ench) (рис. 1). Такие культуры, как просо (Pani-
cum L.), мятлик (Poa L.), полевичка (Eragrostis
Wolf), тимофеевка (Phleum L.), плевел (Lolium L.)
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и овсяница (Festuca L.), являются важной частью
городского и пригородного ландшафта и состав-
ной частью рациона домашних животных [8].
Кроме того, представители Poaceae служат в каче-
стве строительного материала (бамбук Bambusa
Schreb. и Phyllostachys Siebold & Zucc.) [9]. Также в
последнее время в качестве источника сырья для
биомассы и биотоплива стали использоваться
мискантус (Miscanthus Anderss.), арундо (Arundo L.) и
сахарный тростник (Saccharum L.) [8].

Важными особенностями эволюции геномов
представителей семейства Poaceae являются ча-
стые случаи межвидовой гибридизации, высокая
частота полиплоидии, широкий диапазон измене-
ния размера генома (содержание ДНК 2C варьирует
от 0.7 в Chloris gayana Kunth до 27.6 в Lygeum spartum
Loefl. ex L.) и изменения в базовом числе хромо-
сом (х = 2–14 и 18), что демонстрируется на при-
мере хозяйственно ценных культур на рис. 1 [4,
10–14]. Интересно, что при этом виды семейства
Poaceae в пределах рода имеют, как правило,
идентичное значение базового числа хромосом: в
большинстве родов х = 10 (как у кукурузы Z. mays L.
или сорго S. bicolor (L.) Moench) или 7 (как у мяг-
кой пшеницы T. aestivum L. или овса A. sativa L.)
(рис. 1).

Но несмотря на различия, многие морфологи-
ческие признаки у злаков, включая наличие
окраски различных частей растения, соответству-
ют Закону гомологических рядов в наследствен-
ной изменчивости, который был сформулирован

Н.И. Вавиловым, согласно которому генетически
тесно связанные виды и роды обычно характери-
зуются сходными рядами генетической изменчи-
вости [15]. Так, сходные признаки окраски, свя-
занной в том числе с пигментами флавоноидами,
встречаются у всех важных для человека продо-
вольственных культур [16].

Пигменты флавоноиды представляют группу
вторичных растительных метаболитов феноль-
ной природы. Данные соединения ответственны
за окраску вегетативных и генеративных органов
многих видов высших растений, а также играют
роль в метаболизме как регуляторы роста и защи-
ты от факторов абиотического и биотического
стресса [17–21].

Обнаруженная в первой половине XX в. биоак-
тивность флавоноидов вызвала большой интерес
к этим соединениям. Растительная пища, богатая
определенными флавоноидами, служит источни-
ком полезных для здоровья человека и домашних
животных соединений [22–24], поэтому пигмен-
тированные за счет накопления флавоноидов
зерновки злаков, которые отличаются длительно-
стью хранения, доступностью и частым употреб-
лением, перспективны в качестве функциональ-
ных продуктов и пищевых красителей [16, 25–29],
а насыщение зерновок злаков флавоноидами и
выведение новых сортов и линий методами тра-
диционной и ускоренной маркер-ориентирован-
ной селекции, основанной на анализе генов био-

Рис. 1. Филогенетические взаимоотношения важных продовольственных культур злаков. Составлено по [168–170].
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синтеза данных соединений, сегодня является ак-
туальной задачей [30–39].

Биосинтез флавоноидов представляет собой
один из самых полно охарактеризованных мета-
болических путей у растений [40]. Благодаря ра-
боте более 20 структурных генов, кодирующих
ферменты пути биосинтеза флавоноидов, извест-
но огромное множество различных соединений
этого класса [17]. Среди основных групп флаво-
ноидов за красную, красно-коричневую, красно-
фиолетовую, голубую и розовую окраску различных
органов и тканей представителей семейства Poaceae
в основном отвечают флобафены, проантоциани-
дины (конденсированные танины) и антоцианы
(рис. 2). Данные соединения могут синтезироваться
и накапливаться в вегетативных органах, а также в
семенной кожуре, перикарпе, алейроновом слое
и эндосперме зерна злаков [41–43]. Наличие та-
кой фенотипической повторяемости, согласно
Закону гомологических рядов, часто является
следствием гомологии в последовательностях
ДНК, кодирующих регуляторные и структурные
гены биосинтеза флавоноидных пигментов, что
предоставляет возможность с помощью методов
генетики и биоинформатики обнаруживать важ-
ные с точки зрения селекции гены.

Однако наряду с общими закономерностями в
гомологических рядах Н.И. Вавилова для ряда
важных зерновых культур, таких как пшеница
мягкая T. aestivum, ячмень H. vulgare L., рожь S. ce-
reale L., рис O. sativa L., кукуруза Z. mays и сорго
S. bicolor, наблюдаются исключения по признаку
пигментация зерновки, проявляющиеся как за-
крепившиеся мутации в ключевых генах биосин-
теза флавоноидов или как появление в геноме их
копий. Например, отсутствие антоцианов в алей-
роновом слое у некоторых представителей трибы
Triticeae Dumort. (Пшеницевые) или синтез жел-
то-оранжевых 3-дезоксиантоцианидинов в пери-
карпе у сорго является уникальным для семейства
Poaceae. В данном обзоре собрана информация,
касающаяся особенностей биосинтеза флавонои-
дов в зерне у разных представителей Poaceae.

АНТОЦИАНЫ
Среди злаков распространены фенотипы с

красно-фиолетовой (черной), голубой (серой, зе-
леной) и розовой пигментацией различных слоев
зерновки [44]. Данная окраска обусловливается
накоплением флавоноидных пигментов антоциа-
нов (рис. 2).

Антоцианы представляют значительный инте-
рес благодаря своей антиоксидантной активно-
сти. Известно, что антоцианы обладают противо-

воспалительными и антиканцерогенными свой-
ствами, а также ослабляют диабет, ожирение,
гипергликемию, гипертонию и сердечно-сосуди-
стые заболевания [31, 45–47].

В зернах злаков антоцианы накапливаются в
основном в наружных слоях зерна, придавая зер-
новке красно-фиолетовый цвет [48–58]. Напри-
мер, наибольшая концентрация антоциановых
пигментов в кукурузе Z. mays обнаруживается в
перикарпе, тогда как в алейроновом слое содер-
жится небольшая фракция антоцианов [59]. При
этом накапливать голубые антоцианы в алейро-
новом слое зерна, характерные для ячменя и ржи,
многие виды злаков не способны [60].

Среди нескольких сотен различных антоциа-
нов в продуктах питания обычно содержатся
агликоны шести антоцианидинов: цианидины,
дельфинидины, петунидины, пеонидины, пелар-
гонидины и мальвидины [17, 61, 62]. Наиболее
распространенными антоцианами злаков явля-
ются цианидин-3-глюкозид, цианидин-3-рути-
нозид (красно-фиолетовая окраска), пеларгони-
дин-3-глюкозид (розовая окраска), дельфини-
дин-3-рутинозид и дельфинидин 3-глюкозид
(голубая окраса) [39, 58, 59, 63, 64].

Синтез антоцианов и их тканеспецифическое
накопление контролируются работой регулятор-
ных генов, кодирующих факторы транскрипции
bHLH, Myb и WD40 [31]. При этом более важны-
ми с позиции разработки маркеров для селекции
являются гены Myb и bHLH; мутации в структур-
ных генах, а также в гене WD40 ввиду их консер-
вативности выявляются редко [65].

Гены биосинтеза антоцианов в перикарпе

Гены биосинтеза красно-фиолетовых антоциа-
нов (производных цианидина) в перикарпе хоро-
шо изучены для многих злаков [66]. Лучше всего
регуляция данного пути биосинтеза исследована
на примере кукурузы Z. mays [52, 67, 68]. Помимо
структурных генов, в геноме кукурузы выявлены
ключевые гены синтеза антоцианов в перикарпе –
ген B1 (хромосома 2) семейства bHLH, а также ген
Pl1 (хромосома 6), который принадлежит к се-
мейству генов Myb [69–72]. Также у кукурузы рас-
шифрована последовательность гена Pac1, кодиру-
ющего белок WD40, необходимого для активации
генов биосинтеза антоцианов в разных слоях зер-
новки [73, 74].

У риса O. sativa локусы на хромосомах 1, 3 и 4
(гены Kala1, Kala3 и Kala4, соответственно) обес-
печивают антоциановую пигментацию перикарпа
[75]. Kala1 кодирует фермент DFR (дигидрофлава-
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нол-4-редуктаза), участвующий в пути синтеза как
антоцианов, так и проантоцианинов (см. ниже)
[76]. Ген Kala4 кодирует белок bHLH; Kala3, веро-
ятно, является фактором транскрипции семей-
ства Myb [77–79].

Установлено, что ключевые гены синтеза ан-
тоцианов в перикарпе ячменя H. vulgare Ant2 и
Ant1 – это гены bHLH и Myb, которые располагают-
ся в хромосомах 2H (ген Myc1) и 7H (ген Mpc1-H1) в
коллинеарных локусах хромосом риса O. sativa
[60, 80–82]. У пшеницы T. aestivum ортологичные
гены типа bHLH (Myc-A1) и Myb (Mpc1-A1, Mpc1-B1
и Mpc1-D1) локализованы в хромосомах 2A и 7A,
7B и 7D и соответствуют ключевым локусам Pp3 и
Pp-A1, Pp-B1 и Pp-D1 [43, 83, 84]. Кроме того, для
данных культур известны WD40-кодирующие ге-
ны, транскрипционно активные как в перикарпе,
так и в алейроновом слое и локализованные в ше-
стой гомеологической группе хромосом, однако
аллельный полиморфизм этих генов выявлен не
был [85, 86].

Известно, что у ржи S. cereale гены Vi1–Vi6 не-
обходимы для синтеза флавоноидных пигментов
во всем растении, в том числе в перикарпе; лока-
лизация известна только для гена Vi1 – хромосо-
ма 7R [87, 88]. Также у ржи известен локус, вовле-
ченный в синтез пигментов перикарпа – ген Vs,
картированный в хромосоме 2R в коллинеарном
регионе хромосом 2H ячменя и 2A пшеницы и,
вероятно, являющийся геном bHLH [43, 48].

Гены биосинтеза антоцианов в алейроновом слое
Появление голубой (зеленой) окраски алейро-

нового слоя у ржи S. cereale связывают с доми-
нантными локусами A, R и B (позже стал назы-
ваться C) [48]. При этом ген A, необходимый для
окраски всего растения, вероятно, является
структурным геном, а B и R – регуляторными, не-
обходимыми для появления окраски только в
алейроне [88–91]. Кроме того, гены A и B являют-
ся тесно сцепленными, а гены A и R – слабо сцеп-
ленными и расположенными в порядке B–A–R,
однако их хромосомная локализация неясна [91].
Оригинальные формы ржи с идентифицирован-
ными генами сохраняются только в Петергоф-
ской генетической коллекции, основанной
В.С. Федоровым [92].

Окраску алейронового слоя ячменя H. vulgare
связывают с наличием пяти функциональных ге-
нов Blx. Три гена (Blx1, Blx3, Blx4) тесно сцеплены
и расположены на хромосоме 4HL; Blx2 располо-
жен на хромосоме 7HL [93]. Цвет алейронового
слоя может быть изменен с голубого до розового
тогда, когда комплементарные доминантные ал-

лели присутствуют в локусах Blx1, Blx2, Blx3 и
Blx5, а в локусе Blx4 – рецессивный аллель. К на-
стоящему моменту стало известно, что гены Blx1
и Blx3 кодируют факторы транскрипции Myb (ген
Mpc1-H3) и bHLH (ген Myc2), а Blx4 – это струк-
турный ген F3'5'H-1, кодирующий фермент фла-
воноид-3',5'-гидроксилазу (F3'5'H), мутации в ко-
тором блокируют синтез дельфинидина, благода-
ря чему в алейроне могут накапливаться только
розовые производные пеларгонидина [85, 94, 95].
Таким образом, у ячменя выявлены все гены-
кандидаты хромосомы 4HL для признака “голу-
бая окраска зерна” [65].

Биосинтез антоцианов в алейроновом слое
мягкой пшеницы находится под контролем генов
Ba [96]. Однако в отличие от ячменя мягкая пше-
ница может иметь голубую окраску алейронового
слоя только за счет замены хромосомы четвертой
гомеологической группы или ее части на хромо-
сомы родственных видов, способных продуциро-
вать голубой пигмент в зерновке: диплоидной
пшеницы T. monococcum subsp. boeoticum Boiss (ди-
кая форма) или T. monococcum subsp. monococcum L.
(доместицированная форма) [96, 97], тетраплоид-
ной пшеницы T. turgidum (L.) subsp. turgidum (L.)
convar. durum (Desf.) [98] или диплоидного пырея
Thinopyrum intermedium (Host) Barkworth & D.R.
Dewey или Th. ponticum (Podp.) Z.-W. Liu & R.-C.
Wang [37, 96, 99–103]. Ген Ba1 хромосомы 4B мяг-
кой пшеницы, перенесенный в геном мягкой пше-
ницы из Th. ponticum (обозначен ThMYC4E), оказал-
ся гомологичным генам четвертой гомеологиче-
ской группы хромосом T. aestivum и кодирующим
фактор транскрипции bHLH-типа [99–101, 103].

Анализ филогенетических взаимоотношений
и синтении показал, что локус, содержащий кла-
стер генов Myb-bHLH-F3'5'H в четвертой гомеоло-
гической группе хромосом, возникший в результате
дупликаций генов, закрепился в ходе естественного
и искусственного отбора только у отдельных пред-
ставителей трибы Triticeae [94, 95, 104–106].

Исключением служат антоцианы, синтезируе-
мые в алейроновом слое кукурузы Z. mays, по-
скольку филогенетически кукуруза далека от три-
бы Triticeae (рис. 1). Однако гены кукурузы, кон-
тролирующие синтез пигментов в данной ткани,
как и у представителей трибы Triticeae, являются
паралогичными копиями регуляторных генов,
активирующих перикарп-специфический синтез
антоцианов. У кукурузы известны два локуса R1
(хромосома 10) и C1 (хромосома 9), которые не-
обходимы для пигментации алейронового слоя. В
дополнение к данным регуляторам известен ло-
кус Pr1 (хромосома 5), благодаря которому под
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контролем генов C1 и R1 вместо фиолетовых циа-
нидиновых пигментов происходит накопление
розовых (красных) производных пеларгонидина в
алейроновом слое [69–71]. Оказалось, что ген R1 –
bHLH-кодирующий, а C1 – Myb-кодирующий,
являющиеся результатом независимой дуплика-
ции генов B1 и Pl1 (см. выше) [70, 71, 107]. Ген Pr1
оказался структурным геном F3'H1, кодирующим
фермент флавоноид-3'-гидроксилазу (F3'H), ре-
цессивное состояние которого приводит к появ-
лению фенотипа с розовым зерном [108].

Таким образом, путь биосинтеза антоцианов
наиболее хорошо изучен и полно охарактеризо-
ван среди путей биосинтеза флавоноидов злаков.
В перспективе на основании имеющихся данных,
а также благодаря появляющимся данным, касаю-
щимся полногеномного секвенирования предста-
вителей Poaceae, по гомологии возможно выявить
полный набор генов, регулирующих появление
антоцианов в зерне у тех хозяйственно ценных зла-
ков, для которых эти гены еще неизвестны.

ПРОАНТОЦИАНИДИНЫ

Проантоцианидины представляют собой ме-
таболиты, синтезируемые растениями в виде оли-
гомеров или полимеров флаван-3-олов, которые
состоят в основном из катехина, эпикатехина,
галлокатехина и эпигаллокатехина (рис. 2) [109,
110]. Благодаря своим антиоксидантным, проти-
воопухолевым и иммуностимулирующим свой-
ствам проантоцианидины являются полезными
для здоровья человека соединениями [111, 112].

Путь биосинтеза проантоцианидинов, подоб-
но другим путям вторичного метаболизма у расте-
ний, находится под сложным контролем множе-
ства регуляторных генов на уровне транскрипции
[110]. Эти регуляторные гены подразделяются на
несколько различных семейств, наиболее значимые
из которых транскрипционные факторы bHLH,
Myb и WD40, активирующие работу структурных
генов биосинтеза проантоцианидинов, а также
других флавоноидов, таких как антоцианы (см.
выше) [113, 114].

К настоящему моменту известно, что только
некоторые генотипы риса O. sativa, пшениц, ячме-
ня H. vulgare, сорго S. bicolor, отдельных видов про-
са и кормовых трав (дагусса Eleusine coracana (L.)
Gaertn., плевел L. perenne L. и овсяница F. arundina-
cea Schreb.) способны накапливать проантоциа-
нидины в перикарпе и семенной кожуре, прида-
вая зерновке красно-коричневую окраску [43,
115–122].

Гены биосинтеза проантоцианидинов 
в перикарпе и семенной кожуре

У риса O. sativa проантоцианидины накапли-
ваются в перикарпе [122]. При этом в красном ри-
се их концентрация намного выше, чем в красно-
фиолетовом (черном) и коричневом [123, 124].
Биосинтез проантоцианидинов в перикарпе риса
контролируется генами Rc и Rd, расположенны-
ми на хромосомах 7 и 1 соответственно [125–127].
При этом было известно, что доминантные вари-
анты Rc и Rd придают зерну красную окрасу, при
сочетании доминантного Rc и рецессивного rd
пигментация зерна становится коричневой, а ал-
лели rc и rd или rc и Rd дают обычные зерна белого
цвета. В 2006 г. благодаря двум независимым ра-
ботам стало известно, что белок Rc – это фактор
транскрипции типа bHLH, а Rd – это фермент
DFR [125, 126].

У пшеницы T. aestivum и ячменя H. vulgare про-
антоцианидины накапливаются в семенной ко-
журе [60, 116, 128]. Проантоцианидиновый цвет
зерновки пшеницы контролируется доминант-
ными аллелями генов R-1, расположенных на
длинных плечах трех гомеологичных хромосом
3A, 3B и 3D [43]. Кроме того, красно-коричневый
цвет зерна – это аддитивный признак, и его ин-
тенсивность зависит от количества доминантных
аллелей генов R-1 [102]. В 2011 г. было установле-
но, что R-1 кодируют регуляторные факторы
Myb, регулирующие экспрессию структурных ге-
нов биосинтеза флавоноидов [132].

Для ячменя известно 11 независимых локусов,
ассоциированных с фенотипом зерна, не содер-
жащим проантоцианидины. Шесть из них –
Ant13, 17, 18, 21, 22 и 25 – общие в пути биосинте-
за антоцианов и проантоцианидинов, мутации в
них приводят к отсутствию данных пигментов
[130]. Мутации в пяти других (Ant19, 26, 27, 28 и
29) приводят к прекращению синтеза проантоци-
анидинов в зерне [116, 131]. Из них ген Ant28 лока-
лизован в дистальном районе хромосомы 3H в
коллинеарной области хромосом 3H пшеницы.
Оказалось, что он, как и R-1, кодирует фактор
транскрипции Myb [129, 132]. Ортологичные гены
Ant28 и R-1 были переименованы как Hvmyb10 и
Tamyb10 соответственно [60, 132].

Для сорго S. bicolor было известно несколько
локусов, связанных с накоплением проантоциа-
нидинов в разных слоях зерновки. У генотипов с
доминантными аллелями генов в локусах B1 и B2
проантоцианидины синтезируются в семенной
кожуре [133, 134]. Доминантные аллели B1, B2 и S
обусловливают накопление проантоцианидинов
в перикарпе и в семенной кожуре [135]. У сорго
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цвет перикарпа – красный, желтый или белый –
определяется локусами R и Y [135]. Доминантный
ген Y придает желтый цвет перикарпу; при потере
его функции зерно становится белым. Доминант-
ный ген R отвечает за красную окраску перикарпа,
но только в присутствии доминантного Y [136].

Позже у сорго были выявлены гены Y1 и Tan1,
расположенные на хромосомах 1 и 4 соответ-
ственно. Y1 кодирует фактор транскрипции Myb
и контролирует ранние гены в пути синтеза фла-
воноидов; потеря функции Y1 приводит к появле-
нию белой окраски [137, 138]. Также известно, что
генотипы сорго с функциональным аллелем гена
Y1 синтезируют красные пигменты флаван-4-олы
и флобафены (см. ниже) [138, 139]. Tan1 кодирует
белок WD40 и может регулировать ранние и позд-
ние гены синтеза антоцианов и проантоцианиди-
нов [140, 141]. Дополнительно были выявлены
кандидаты других генов синтеза флавоноидов в
зерне, но их функции нужно подтвердить [142].
Таким образом, для сорго путь биосинтеза проан-
тоцианидинов к настоящему моменту является
наиболее хорошо изученным.

3-ДЕЗОКСИАНТОЦИАНИДИНЫ
С молекулярной точки зрения 3-дезоксианто-

цианидины – это антоцианидины без гидрок-
сильной группы в положении 3 С-кольца (рис. 2).
3-Дезоксиантоцианидины являются редким ти-
пом антоцианидинов, которые синтезируются в
мхах, папоротниках и некоторых цветковых рас-
тениях и придают растениям оранжево-красный
и сине-фиолетовый цвет. Подобно антоцианиди-
нам, 3-дезоксиантоцианидины встречаются в ви-
де агликонов, гликозидов и гидроксилированных
производных [17, 143]. Однако в основном 3-дез-
оксиантоцианидины обнаруживаются в расти-
тельных тканях в форме агликона, тогда как анто-
цианидины в основном существуют в форме гли-
козида (антоцианы) и конъюгированы с другими
молекулами [144].

Отсутствие гидроксильной группы в положе-
нии С-3 придает 3-дезоксиантоцианидинам уни-
кальные свойства. Они являются мощными при-
родными антиоксидантами с целым рядом потен-
циальных преимуществ для здоровья, включая
профилактику рака [144].

3-Дезоксиантоцианидины, синтезируемые
сорго S. bicolor – желтый апигенинидин и оран-
жевый лютеолинидин, служащие в роли фи-
тоалексинов, – являются уникальными молеку-
лами для злаков [62, 145–147]. Так, зерно сорго
является единственным известным источником
3-дезоксиантоцианидинов в семействе Poaceae,

за исключением вегетативных тканей кукурузы
(Z. mays) и сахарного тростника (Saccharum sp.)
[148, 149].

Гены биосинтеза 3-дезоксиантоцианидинов
в перикарпе

С молекулярной точки зрения в сорго биосин-
тез 3-дезоксиантоцианидинов регулируется ге-
ном Y1, кодирующим белок типа Myb (см. выше).
Ген Y1 высокогомологичен Myb-гену кукурузы
P1, контролирующему синтез 3-дезоксиантоциа-
нинов и флобафенов в растении (см. ниже) [150].
Генотипы сорго с функциональным аллелем гена
Y1 способны к биосинтезу желтых 3-дезоксианто-
цианидинов и красных флобафенов (см. ниже)
[139, 151]. Кроме того, в геноме сорго были выяв-
лены ключевые структурные гены, необходимые
для синтеза 3-дезоксиантоцианидинов в вегета-
тивных органах: гены DFR3 и FNR (флаванон-4-
редуктаза) контролируют появление пигмента-
ции листьев сорго при патогенной инфекции
[152, 153], ген F3'Н2 вовлечен в патоген-специфи-
ческий синтез 3-дезоксиантоцианидинов в мезо-
котиле и листьях [154, 155]. Участие этих генов в
синтезе 3-дезоксиантоцианидинов в зерне пока
не подтвердилось.

ФЛОБАФЕНЫ
Флобафены (полимеры бесцветных флаван-4-

олов или 3-деоксифлавоноидов) являются нерас-
творимыми в воде пигментами, отвечающими за
красный цвет перикарпа у некоторых однодоль-
ных растений (рис. 2) [40]. Флобафены играют
важную роль в устойчивости растений к различ-
ным патогенным микроорганизмам [156, 157].
Однако в отличие от 3-дезоксиантоцианидинов в
настоящее время нет данных о биологической ак-
тивности флобафенов с точки зрения пользы для
здоровья человека.

Благодаря своему структурному сходству с
3-дезоксиантоцианидинами регуляция биосин-
теза флобафенов в растениях опосредуется схо-
жим набором генов [151]. Однако модельное рас-
тение Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. не способно
к синтезу флобафенов, поэтому изучение пути
биосинтеза данных пигментов, в отличие от мно-
гих других классов флавоноидов, происходит на
таких растениях, как кукуруза и сорго.

Гены биосинтеза флобафенов
в перикарпе и семенной оболочке

У кукурузы Z. mays синтез флобафенов в пери-
карпе зерна осуществляется благодаря экспрес-
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сии Myb-кодирущего гена P1 (хромосома 1), ко-
торый контролирует работу структурных генов
CHS (халконсинтаза), CHI (халконфлаванонизо-
мераза), F3'H, DFR и FLS (флавонолсинтаза) в
ограниченном наборе тканей [150, 158–162]. По-
мимо этого, в геноме кукурузы существует транс-
модификатор Ufo1 (хромосома 10), изменяющий
экспрессию гена P1 так, что синтез флобафенов
запускается и в вегетативных тканях, которые
обычно не накапливают значительных количеств
пигмента, в результате чего появляются растения
с оранжевой или красной окраской листьев и
стеблей [163, 164].

В сорго S. bicolor соответствующий Myb-ген Y1,
вовлеченный в синтез проантоцианидинов, 3-дез-
оксиантоцианидинов (см. выше) и флобафенов, в
перикарпе регулирует экспрессию структурных
генов пути биосинтеза данных пигментов: CHS,
CHI и DFR [138, 139, 151, 165].

Таким образом, к настоящему моменту мы обла-
даем недостаточным количеством данных, касаю-
щихся биосинтеза ряда флавоноидов в зерновках
злаковых растений. Наиболее хорошо изученным и
полно охарактеризованным среди флавоноидов
является путь синтеза антоцианов. Наименее ис-
следованными в этом плане остаются пути био-
синтеза уникальных флобафенов и 3-дезоксиан-
тоцианидинов. Также до сих пор неясно, вовле-
чены ли факторы транскрипции bHLH и WD40 в
регуляцию синтеза пигментов флобафенов и
3-дезоксиантоцианидинов наравне с факторами
Myb. Однако благодаря развитию методов генети-
ки и биоинформатики в скором времени удастся
существенно продвинуться в изучении путей био-
синтеза данных пигментов в семействе Poaceae.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Синтез флавоноидных пигментов у представи-

телей большинства культур семейства Poaceae
можно наблюдать в различных слоях зерна. Однако
некоторые признаки являются уникальными, такие
как синтез 3-дезоксиантоцианидинов в перикарпе у
сорго или отсутствие антоцианов в алейроновом
слое у некоторых представителей трибы Triticeae
(например, у мягкой пшеницы T. aestivum). Четко
прослеживается, что в основе фенотипической
изменчивости большинства видов семейства Poa-
ceae лежат мутации как в регуляторных, так и в
структурных генах биосинтеза флавоноидов, то-
гда как изменчивость по признакам окраски у
пшеницы T. aestivum базируется на аллельном
разнообразии регуляторных генов Myb и bHLH.
Вероятно, дуплицированные копии структурных
генов, возникшие в геноме пшеницы вследствие

аллополиплоидизации, не успели претерпеть су-
щественных изменений (неофункциолизацию
или псевдогенизацию, что имеет место у палеопо-
липлоидов, например кукурузы Z. mays), тогда
как регуляторные гены успели дивергировать у
диплоидных доноров пшеницы до аллополипло-
идизации [166]. Сам факт участия структурных
генов биосинтеза флавоноидных пигментов в из-
менчивости диплоидных злаков на уровне фено-
типа, несмотря на большую степень консерватив-
ности структурных генов по сравнению с регуля-
торными, объясняется, вероятно, меньшим
давлением отбора на эти гены в сравнении с вида-
ми растений, привлекающих насекомых для пе-
рекрестного опыления [167].

Статья подготовлена в рамках государственно-
го задания ВИР согласно тематическому плану
НИР по теме № 0481-2019-0001 “Геномные и
постгеномные технологии для выявления новых
генетических маркеров селекционно значимых
свойств и новых аллельных вариантов хозяй-
ственно ценных генов в генофонде культурных
растений и их диких родичей”.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.
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Synthesis of Flavonoid Pigments in Grain of Representatives of Poaceae:
General Patterns and Exceptions in the N.I. Vavilov’s Homologous Series

K. V. Strygina*
Federal Research Center N.I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources,

St. Petersburg, 190000 Russia
*e-mail: k.strygina@vir.nw.ru

Flavonoid pigments represent a group of secondary plant metabolites. Interest in these compounds is deter-
mined by a wide range of their biological properties, thus the saturation of edible parts of plants, in particular
cereal grains, with f lavonoids is an urgent task today. The synthesis of f lavonoid pigments could be observed
in the testa, pericarp, aleurone layer and grain endosperm in representatives of most cereal crops (maize Zea
mays L., rice Oryza sativa L., bread wheat Triticum aestivum L., barley Hordeum vulgare L., rye Secale cereale L.
and sorghum Sorghum bicolor (L.) Moench. and etc.), which is consistent with the Law of homologous series
in hereditary variation of N.I. Vavilov. However, according to some features, certain types of variability are
not observed: for example, in some representatives of the tribe Triticeae no forms synthesizing anthocyanins
in the aleurone layer were found. There are no homologous series for some unique characters. However, for
some species, some features of variability are not observed: for example, some representatives of the tribe Trit-
iceae could not synthesize anthocyanins in the aleurone layer. Homologous series have not been identified
for some unique features. For example, compounds belonging to the group of 3-deoxyanthocyanidins having
an uncharacteristic for cereals yellow-orange color are synthesized in the pericarp only in sorghum. This re-
view provides information on the genetic diversity and biosynthesis of f lavonoid pigments in the cereal grains,
characterizing the nature of the observed patterns and exceptions to the Law of N.I. Vavilov.

Keywords: 3-deoxyanthocyanidins, anthocyanins, cereals, f lavonoid biosynthesis, heritability, phlobaphene,
proanthocyanidins, regulation of expression, variability.
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