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In addition to the green color caused by chlorophyll, 
grain and vegetative organs of barley can be colored 
by compounds of phenolic nature, such as melanins 
and flavonoids, which include anthocyanins, proan-
thocyanidins. Due to the wide biological activity of 
these pigmented compounds and their uncolored 
precursors in respect to plants and humans, there 
has recently been an increased interest in studying 
genes that determine pigmentation in plants. The 
gene network determining the synthesis of flavonoid 
pigments is the most studied one. Since the 1970s, 
structural genes that encode the enzymes of flavo-
noid metabolism, as well as regulatory genes that 
determine the tissue-specific accumulation of these 
pigments in grain tissues, as well as in vegetative 
organs have been identified and localized in the barley 
genome. The Ant1 and Ant2 genes, determining the 
accumulation of anthocyanins in grain pericarp, the 
Ant28 gene controlling the biosynthesis of proantho-
cyanidins (condensed tannins) in seed coat, as well as 
the HvMpc2, HvMyc2 and HvWD40 genes responsible 
for the accumulation of anthocyanins in the aleurone 
layer of barley grain have been determined. Mela-
nins are less studied pigments of plants. Due to the 
complex structure and resistance to various solvents, 
the chemical nature of these pigments has not been 
established. However, due to the comparative analysis 
of transcriptomes in the colored and uncolored lemma 
and grain pericarp of barley near-isogenic lines, it was 
possible to identify the metabolic pathways underly-
ing the formation of the melanin pigmentation. The 
proposed article reviews the results of the studies on 
the genetic control of barley coloration.
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Помимо зеленой окраски, обусловленной хлорофиллом, у ячменя 
зерно и вегетативные органы могут быть окрашены соединениями 
фенольной природы, такими как меланины и флавоноидные пиг-
менты антоцианы и проантоцианидины. В связи с широкой био-
логической активностью данных соединений и их неокрашенных 
предшественников в отношении растений и человека в послед-
нее время наблюдается повышенный интерес к изучению генов, 
определяющих окраску у растений. Наиболее изученной является 
система генов, участвующих в синтезе флавоноидных пигментов. 
С семидесятых годов прошлого века в геноме ячменя идентифи-
цированы и локализованы как структурные гены, кодирующие 
ферменты метаболизма флавоноидов, так и регуляторные гены, 
определяющие тканеспецифическое накопление данных пигмен-
тов в тканях зерна, а также в вегетативных органах. К настоящему 
времени выделены нуклеотидные последовательности регуля-
торных генов Ant1 и Ant2, определяющих накопление антоцианов 
в перикарпе зерна, гена Ant28, контролирующего биосинтез про-
антоцианидинов (конденсированных таннинов) в семенной обо-
лочке, a также генов HvMpc2, HvMyc2, HvWD40, определяющих 
накопление антоцианов в алейроновом слое зерновки ячменя. 
Менее изучена меланиновая окраска. Ввиду сложной структуры 
и устойчивости к различным растворителям химическая природа 
данных пигментов до сих пор не установлена. Однако благодаря 
сравнительному анализу транскриптомов в окрашенных и неокра-
шенных чешуях колоса и зерна почти изогенных линий ячменя 
удалось идентифицировать метаболические пути, лежащие в осно- 
 ве формирования меланиновой пигментации. В предложенной 
статье проводится обзор результатов работ, посвященных иссле-
дованиям генетического контроля формирования окраски у 
ячменя.

Ключевые слова: Hordeum vulgare L.; антоцианы; проантоциани дины; 
таннины; меланины; флавоноиды.
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В определении окраски различных органов у ячменя 
(Hordeum vulgare L., 2n = 2x = 14, HH) кроме основ-
ного пигмента растений, хлорофилла, участвуют две 

группы соединений фенольной природы: 1) флавоноиды, 
к которым относятся антоцианы и проантоцианидины, 
обуславливают красно-фиолетовую окраску вегетативных 
органов, а также голубую, фиолетовую и красно-корич-
невую пигментацию зерна ячменя (последнюю придают 
проантоцианидины) и 2) меланиновые пигменты, образуе-
мые в результате окисления и полимеризации фенольных 
соединений, определяют черную окраску чешуй колоса и 
зерна (Harlan, 1914).

Перечисленные пигментированные соединения и их 
неокрашенные предшественники выполняют важные 
физиологические функции в жизни растений. Так, флаво-
ноидные соединения влияют на рост и развитие растений, 
играют защитную роль при различных типах биотического 
и абиотического стресса, участвуют в поддержании состо-
яния покоя семян (Debeaujon et al., 2000; Grotewold, 2006; 
Gould et al., 2009; Di Ferdinando et al., 2012; Khlestkina, 
2013a), а меланиновая окраска вносит вклад в устойчи-
вость злаковых растений к фузариозу колоса (Zhou et al., 
1991; Choo et al., 2005; Loskutov et al., 2016).

К настоящему времени помимо важных функций, вы-
полняемых фенольными соединениями в жизни растений, 
показана функциональная активность группы флавоно-
идных соединений для здоровья человека (Rice-Evans 
et al., 1996; Szajdek, Borowska, 2008; Тараховский и др., 
2013). В частности, с потреблением антоцианов связывают 
уменьшение риска возникновения сердечно-сосудистых 
заболеваний, рака, а также возрастных нейродегенера-
тивных заболеваний (Youdim et al., 2004; Reddivari et 
al., 2007; Hui et al., 2010; Mauray et al., 2012; Bunea et al., 
2013; Strathearn et al., 2014). Насыщение съедобных частей 
растений, в том числе зерновок ячменя, антиоксидант-
ными соединениями антоцианами является актуальной  
задачей. 

Таким образом, в связи с широкой биологической ак-
тивностью пигментированных фенольных соединений и 
их неокрашенных предшественников в последнее время 
наблюдается повышенный интерес к изучению генов, 
контролирующих синтез пигментов у растений.

В настоящем обзоре суммируются результаты клас-
сических и современных молекулярно-генетических ис-
следований механизмов формирования признаков окраски 
ячменя, обусловленных флавоноидными и меланиновыми 
пигментами.

Флавоноидная пигментация у ячменя
У ячменя листовые пластинки, листовое влагалище, ушки 
листового влагалища, стебель, ости, жилки колосковой 
чешуи и основание растения могут иметь красно-фио-
летовую антоциановую окраску (рис. 1, а) (Lundqvist, 
Franckowiak, 2003). Антоцианы могут синтезироваться в 
перикарпе и алейроновом слое зерна, придавая зерну фио-
летовую и голубую окраски соответственно (Harlan, 1914; 
Adzhieva et al., 2016) (рис. 1, б). Химический состав анто-
цианов, синтезируемых в перикарпе и алейроновом слое, 
разный. В перикарпе преобладает цианидин-3-глюкозид, 
тогда как в алейроновом слое – дельфинидин-3-глюкозид 

(Kim et al., 2007). Полимерные флавоноидные соединения 
проантоцианидины (конденсированные таннины) могут 
синтезироваться в оболочке зерна ячменя, придавая зерну 
красно-коричневую окраску (Aastrup et al., 1984). 

Исследование молекулярно-генетических основ био-
синтеза флавоноидных соединений у ячменя было обу-
словлено потребностями пивоваренной промышленности. 
Известно, что проантоцианидины зерна ячменя вызывают 
нежелательное коллоидное помутнение пива, снижая, 
таким образом, его качество (von Wettstein, 2007). В связи 
с этим стояла задача изучить генетический контроль био-
синтеза проантоцианидинов и получить пивоваренные 
сорта ячменя, не способные к их синтезу. Для этой цели в 
70-х годах прошлого века с помощью химического мута-
генеза было получено более 700 линий ячменя, несущих 
мутации в 30 Ant (anthocyanin-less) локусах, контролирую-
щих биосинтез антоцианов и/или проантоцианидинов 
(Jende-Strid, 1993). Для некоторых из этих локусов была 
установлена функциональная роль, заключающаяся либо 
в контроле ферментативной активности, либо в регуляции 
транскрипционной активности генов, задействованных в 
биосинтезе (Jende-Strid, 1993).

Благодаря секвенированию генома ячменя (The Interna-
tional Barley Genome Sequencing Consortium, 2012), а также 
развитию методов сравнительной геномики, относительно 
недавно стало возможным идентифицировать многие не-
достающие компоненты системы генов, контролирующих 
окраску флавоноидной природы у ячменя, в том числе 
идентифицировать регуляторные гены, определяющие 
тканеспецифическое накопление пигментов.

Структурные гены биосинтеза  
флавоноидных соединений у ячменя
Биосинтез флавоноидов – один из самых полно охарак-
теризованных метаболических путей у растений (рис. 2) 
(Winkel-Shirley, 2001; Khlestkina, 2013b). 

Предшественником всех флавоноидных соединений, 
включая антоцианы и проантоцианидины, является фе-
нилаланин, который в результате активности ферментов 
фенилпропаноидного пути биосинтеза – фенилалани-
наммиаклиазы (PAL), циннамат-4-гидроксилазы (С4H) и 
4-кумарат:КоА лигазы (4CL) – преобразуется в КоА-эфир 
коричной кислоты. Это соединение далее подвергается 
последовательному преобразованию ферментами флаво-
ноидного пути биосинтеза – халконсинтазой (CHS), хал-
конфлаванонизомеразой (CHI), флаванон-3-гидроксила- 
 зой (F3H), цитохром P450-зависимыми монооксигена-  
зами флавоноид-3′-гидроксилазой (F3′H) и/или флавоно-
ид-3′, 5′-гид роксилазой (F3′5′H) и дигидрофлавонол 4-ре-  
дуктазой (DFR) – до лейкоантоцианидинов, которые с по-
мощью лейкоантоцианидиндиоксигеназы/антоцианидин-
син тазы (LDOX/ANS) преобразуются в антоцианидины. 
Далее ферменты, относящиеся к классам метилтрансфераз 
(МТ), гликозилтрансфераз (GT) и ацилтрансфераз (АТ), 
преобразуют антоцианидины в окрашенные антоцианы. 
Лейкоантоцианидины и антоцианидины являются также 
субстратами для лейкоантоцианидинредуктазы (LAR) и 
антоцианидинредуктазы (ANR), которые окисляют данные 
соединения до соответствующих флаван-3-олов (катехи-
нов), которые в свою очередь с помощью неизвестных до 
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Гены, контролирующие синтез флавоноидных  
и меланиновых пигментов ячменя
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Fig. 1. Schematic image of barley tissues able to accumulate flavonoid pigments: (a) plant organs, (b) grain tissues. 
Anthocyanins synthesized in the pericarp and aleurone layer color the grain purple and blue, respectively. Proanthocyanidins of the seed 
coat color the grain reddish-brown. 

сих пор ферментов полимеризуются в проантоцианидины 
(конденсированные таннины).

У ячменя основные структурные гены, кодирующие 
ферменты фенилпропаноидного и флавоноидного путей 
биосинтеза, были идентифицированы и локализованы в 
геноме (табл. 1).

Методом Саузерн-блот гибридизации в геноме ячменя 
идентифицировано пять копий гена Pal, а с помощью 
Нозерн-блот гибридизации показано, что все они экс-
прессируются в корнях проростков ячменя (Kervinen et 
al., 1997). Две тесно сцепленные копии гена Pal были 
картированы на хромосоме 2HL. BLAST-поиском в геноме 
ячменя идентифицированы дополнительные копии генов-
кандидатов Pal на хромосомах 2HS, 6HL, 3HS (Peukert et 
al., 2013).

Четыре копии генов-кандидатов для C4h были найдены 
в геноме ячменя с помощью BLAST-поиска с известными 
нуклеотидными последовательностями C4h риса (Peukert 
et al., 2013). Одна копия была картирована на хромосоме 
3HL, три другие локализованы в собранных контигах 
хромосом 7HL, 3HL, 1H (Peukert et al., 2013).

Гены Chs представлены в геноме ячменя в виде мульти-
генного семейства, содержащего семь копий (Christensen 
et al., 1998). Одна полноразмерная копия гена Chs была 
выделена с помощью Саузерн-блот гибридизации с ис-
пользованием в качестве меченого зонда последователь-
ности кДНК гена Chs Antirrhinum majus (Rohde et al., 1987, 
1991). Другая копия Chs выделена из кДНК библио теки, 
полученной из листьев ячменя после инокуляции пато-
генным грибом Blumeria graminis (Christensen et al., 1998). 
Копии гена Chs были картированы на хромосомах 1HS, 
1HL и 6HS (Pecchioni et al., 1999; Peukert et al., 2013); нук-

леотидные последовательности, сходные с Chs, также 
были идентифицированы в собранных контигах хромосом 
2HS, 2HL, 4HS и 6HL (Peukert et al., 2013). В геноме яч-
меня присутствует одна копия гена Chi, локализованная 
на хромосоме 5HL (Druka et al., 2003).

Ген F3h ячменя был выделен из кДНК библиотеки, 
полученной из перикарпа и оболочек зерна, с помощью 
Нозерн-блот гибридизации с использованием кДНК-пробы 
F3h A. majus (Meldgaard, 1992). Ген был картирован на 
хромосоме 2HL (Khlestkina et al., 2011; Peukert et al., 2013).

Одна копия гена F3′h была найдена в геноме ячменя 
по гомологии с нуклеотидной последовательностью гена 
F3′h кукурузы. Данная последовательность локализуется 
в контигах хромосомы 1H (Shoeva et al., 2016). Вторая 
копия F3′h обнаружена в коротком плече хромосомы 6H 
(Вихорев и др., 2018).

Четыре копии гена F3′5′h были выявлены в геноме 
ячменя на основе известных последовательностей F3′5′h 
двудольных видов растений (Strygina et al., 2017; Вихорев 
и др., 2018). Одна копия была картирована в хромосоме 
4HL (F3′5′h-1), две – в хромосоме 6H (F3′5′h-2 и F3′5′h-3) 
и одна в хромосоме 7H (F3′5′h-4). Для копии F3′5′h-1 по-
казана тканеспецифическая экспрессия в алейроновом 
слое зерновки окрашенных и неокрашенных линий ячменя 
(Strygina et al., 2017). Для F3′5′h-4 была продемонстри-
рована активность во всех проанализированных слоях 
зерновки ячменя, а также в стеблях, контрастных по со-
держанию антоциановых пигментов (Вихорев и др., 2018).

Полноразмерная кодирующая нуклеотидная последо-
вательность гена Dfr была выделена из библиотеки экс-
прессирующихся последовательностей EST зерна ячменя 
с использованием кДНК Dfr кукурузы в качестве зонда 
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(Kristiansen, Rohde, 1991). Ген был картирован на длинном 
плече хромосомы 3H (Peukert et al., 2013).

Одна копия гена Ans была обнаружена в контиге 
хромосомы 5HL ячменя (Shoeva et al., 2016). Вероятная 
нуклеотидная последовательность гена Lar была найдена 
в библиотеке экспрессирующихся последовательностей 
EST алгоритмом tBLASTn с использованием в качестве 
референсной аминокислотной последовательности LAR 
десмодиума (Bogs et al., 2005). Ген Lar до сих пор не ло-
кализован в геноме ячменя.

Полноразмерная нуклеотидная последовательность гена 
Ufgt была выделена из генома ячменя с помощью Саузерн-
блот гибридизации с использованием нуклеотидной по-
следовательности гена Ufgt кукурузы в качестве пробы. 
Ген был картирован на хромосоме 7HS (Wise et al., 1990). 
Нуклеотидные последовательности генов 4Cl и Anr до сих 
пор не идентифицированы.

Регуляция биосинтеза флавоноидных пигментов
Регуляция экспрессии структурных генов биосинтеза 
флавоноидов осуществляется комплексом MBW, который 
образуют транскрипционные факторы (ТФ), принадлежа-
щие к семействам с доменами MYB, bHLH/MYC и WD40 

(Mol et al., 1998; Adzhieva et al., 2016). Разнообразие ТФ 
обуславливает высокую степень изменчивости окраски у 
растений. В настоящее время ведутся интенсивные работы 
по выявлению всех компонентов комплекса MBW, конт-
ролирующих формирование пигментации в различных 
органах, а также в тканях зерна ячменя.

Окраска алейронового слоя зерновки. Многие ис-
следователи начала 20-го века полагали, что голубая 
пигментация алейронового слоя ячменя определяется 
одним локусом, обозначенным G.F.H. Buckley как Bl (Blue 
vs. white aleurone, Bl bl) (Buckley, 1930; Faris, 1955). Было 
показано, что данный локус сцеплен с геном, определя-
ющим формирование вместо остей трехлопастных при-
датков (фурок) (Hoods vs. awns, K k), и находится в группе 
сцепления IV (хромосома 4H) (Buckley, 1930; Robertson, 
1933; Myler, Stanford 1942; Immer, Henderson 1943). Было 
продемонстрировано сцепление Bl с GI (Normal vs. glossy 
seedlings, GI gl) (Immer, Henderson, 1943) и c геном, опре-
деляющим устойчивость к мучнистой росе (Resistance 
vs. susceptibility to race of mildew, Mlg mlg) (Briggs, 1945). 
W.D. Hanson и H.H. Kramer (1949) выявили совместную 
наследуемость голубой окраски алейрона и одного из 
генов частичной стерильности.
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Fig. 2. Scheme of flavonoid pigment biosynthesis determining barley color. 
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Гены, контролирующие синтез флавоноидных  
и меланиновых пигментов ячменя

table 1. Structural and regulatory genes for barley flavonoid biosynthesis cloned and/or mapped hitherto

Gene Number of identified copies* Accession number of the sequenced 
fragment in NCBI and/or reference

Chromosomal/intrachromosomal 
locatio*

Structural genes

Pal 5 (Kervinen et al., 1997) Z49145–Z49147 (Kervinen et al., 1997) 2HL, 2HS, 6HL, 3HS, 1H (Peukert et al., 
2013)

C4h 4 (Peukert et al., 2013) (Peukert et al., 2013) 3HL, 3HS, 7HL, 1H (Peukert et al., 2013)

Chs 7 (Christensen et al., 1998) X58339 (Rohde et al., 1991)
Y09233 (Christensen et al., 1998) 

1HS (Pecchioni et al., 1999) 
1HL, 1HS, 6HS, 2HS, 2HL, 4HS, 6HL  
(Peukert et al., 2013)

Chi 1 (Druka et al., 2003) AF474923 (Druka et al., 2003) 5HL (Druka et al., 2003)

F3h 1 (Meldgaard, 1992; Khlestkina  
et al., 2011)

X58138 (Meldgaard, 1992) 2HL (Khlestkina et al., 2011;  
Peukert et al., 2013)

F3’h 2 (Shoeva et al., 2016; Vikhorev  
et al., 2018)

(Shoeva et al., 2016) 1H (Shoeva et al., 2016) 
6H (Vikhorev et al., 2018)

F3’5’h 4 (Strygina et al., 2017; Vikhorev  
et al., 2018)

MF679159–62 (Strygina et al.,  
2017)

4HL (Strygina et al., 2017) 
6H, 7H (Vikhorev et al., 2018)

Dfr 1 (Kristiansen, Rohde, 1991) S69616 (Kristiansen, Rohde, 1991) 3HL (Peukert et al., 2013)

Ans 1 (Shoeva et al., 2016) (Shoeva et al., 2016) 5HL (Shoeva et al., 2016)

Lar 1 (Bogs et al., 2005) BN000696 (Bogs et al., 2005) –

Ufgt 1 (Wise et al., 1990) X15694 (Wise et al., 1990) 7HS (Wise et al., 1990)

Regulatory genes

bHLH/MYC 2, Ant2/HvMyc1 (Cockram et al., 2010; 
Shoeva et al., 2016)
HvMyc2 (Strygina et al., 2017)

HM370298–387 (Cockram et al., 2010)
KX035100 (Shoeva et al., 2016) 
MF679157–58 (Strygina et al., 2017)

2HL (Cockram et al., 2010) 
4HL (Strygina et al., 2017)

MYB 3, Ant1 (Himi, Taketa, 2015; Shoeva et 
al., 2015)
Ant28 (Himi et al., 2011)
HvMpc2 (Strygina et al., 2017)

(Himi, Taketa, 2015),  
KP265976–79 (Shoeva et al., 2015) 
MF679153–56 (Strygina et al.,  
2017)

7HS (Himi, Taketa, 2015) 
3HL (Himi et al., 2011) 
4HL (Strygina et al., 2017)

WD40 1, HvWD40 (Strygina et al., 2017) MF679149–52 (Strygina et al., 2017) 6HL (Strygina et al., 2017)

* References are shown in parentheses. 

Первыми установили, что существует более одного фак-
тора, определяющего голубую окраску алейронового слоя, 
J.L. Myler и E.H. Stanford (1942). Они показали, что при 
скрещивании любого из голубозерных сортов (Kwan, Alge-
rian, Awnless) с неокрашенными сортами (Gold foil, Hanna, 
Nepal) наследование признака голубой зерновки будет 
монофакторным. Присутствие второго комплементарного 
фактора (Bl1 bl1) обнаружилось при скрещивании двух 
неокрашенных сортов Goldfoil × Nepal. В F2 наблюдалось 
расщепление по фенотипу зерна – 9 голубые : 7 белые. Од-
нако при скрещивании сортов Hanna и Goldfoil, имеющих 
неокрашенный алейроновый слой, все растения поколения 
F1 имели неокрашенное зерно. Так, было показано, что 
необходим по меньшей мере один доминантный аллель 
в каждом локусе для проявления окраски алейрона. Ге-
нотипы растений, участвующих в этом исследовании, 
представлены в табл. 2.

J.L. Myler и E.H. Stanford (1942) показали, что Bl1 сцеп-
лен с геном, контролирующим пленчатость ячменя (Hul led 
vs. naked character, N n); данные факторы были локали-
зованы в группе сцепления III (хромосома 7H). Позже 

F.N. Briggs также говорит о многофакторности определе-
ния такого признака, как голубой алейрон, однако дает им 
противоположное название: фактор генотипа Goldfoil обо-
значают как Bl, а Nepal – Bl1 (Briggs, 1945). Впоследствии 
фактор из хромосомы 4H (Goldfoil) был переименован в 
Bl1, а фактор из хромосомы 7H (Nepal) – в Bl2 (Faris, 1955). 
В 1970 г. появляются данные о том, что Bl2 располагается 
в прицентромерном районе хромосомы 7H (Eslick, 1971).

К 1978 г. становится понятно, что голубой цвет алейрона 
зависит от пяти комплементарно действующих доминант-
ных генов: Bl1 (хромосома 4H), Bl2 (хромосома 7H) и трех 
новых ранее неописанных генов Bl3, Bl4 и Bl5 (Finch, 
Simpson, 1978). Утверждается, что не известны ячмени 
с рецессивными аллелями более чем по одному локусу. 
При этом отмечается, что Bl3 и Bl4 тесно сцеплены с Bl1. 

Для формирования окраски зерновки ячменя необходи-
мо присутствие всех генов Bl в доминантном состоянии 
(Finch, Simpson, 1978), за исключением гена bl4, который 
в гомозиготном нефункциональном состоянии приводит 
к смене голубой окраски алейронового слоя на розовую. 
Свойствами, продемонстрированными Bl4, в пути био-
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синтеза флавоноидов может обладать только один ген – 
F3′5′H (см. рис. 2), который был выделен позже (Strygina 
et al., 2017). В дополнение к выявленным новым локусам 
R.A. Finch и E. Simpson (1978) показали, что существует 
рецессивная энхансерная последовательность en-Bl (en-
hancer of blue and pink aleurone color, ibl) с неизвестным 
местоположением, при наличии которой происходит 
усиление интенсивности голубой или розовой окраски.

К настоящему времени гены Bl переименованы в Blx 
(Non-blue aleurone xenia), стало известно их точное по-
ложение: кластер генов Blx1, Blx3 и Blx4 локализуется 
в прицентромерном районе длинного плеча хромосомы 
4H, а Blx2 – в прицентромерном районе хромосомы 7HL 
(Matthews et al., 2003).

MYB- и MYC-факторы, регулирующие синтез антоци-
анов в алейроновом слое, и их связь с генами Blx долгое 
время были не известны. В исследовании (Strygina et al., 
2017) аннотированы гены, кодирующие ТФ MYC, MYB и 
WD40, регулирующие биосинтез антоцианов в алейроне. 
Эти гены были обозначены: HvMyc2 (4HL), HvMpc2 
(4HL) и HvWD40 (6HL). HvMyc2 экспрессируется только 
в клетках алейрона, вне зависимости от окраски ткани. 
Для данного гена была выявлена точечная мутация сдвига 
рамки считывания, распространенная среди неокрашен-
ных образцов сибирских и немецких коллекций ячменя. 
В отличие от тканеспецифического HvMyc2, экспрессия 
гена HvMpc2 наблюдалась в разных тканях, однако его ак-
тивность не детектировалась в неокрашенном алейроне по 
сравнению с окрашенным. Консервативный ген HvWD40, 
необходимый компонент регуляторного комплекса MBW, 
отличался постоянным уровнем экспрессии в цветных и 
неокрашенных тканях без какой-либо тканеспецифич-
ности. HvMyc2 вместе с HvF3′5′h (см. выше) были точно 
картированы в позиции кластера Blx в длинном плече 
хромосомы 4H (Matthews et al., 2003; Strygina et al., 2017), 
тем самым они стали кандидатами для двух из трех тесно 
сцепленных генов Blx.

Окраска перикарпа зерновки. Проявление фиоле-
товой окраски зерна ячменя впервые описано в 1907 г. 
(Biffen, 1907). На основании расщепления 3:1 в популя-
ции F2 показано, что фиолетовый цвет цветочных чешуй 
является доминантным признаком, ассоциированным с 
фиолетовой окраской зерновки. J.L. Myler и E.H. Stanford 
(1942) при работе с голозерными ячменями (генотип PP 
Bl1Bl1 Bl2Bl2, где P p – Purple vs. colorless grain) показали, 
что цвет перикарпа – это однофакторный признак. В ис-
следовании R.W. Woodward и J.W. Thieret (1953) впервые 

продемонстрировано, что два фактора определяют окраску 
перикарпа; авторы наблюдали расщепление 3 : 1 потомства 
F2 при скрещивании ячменей с фиолетовым и неокрашен-
ным зерном и расщепление 9 : 7 при скрещивании двух 
неокрашенных родителей. Факторы были обозначены как 
P p и C  c. Те же авторы обнаружили, что локус P p тесно 
сцеплен с геном V v, контролирующим двурядность (Two-
row vs. six-row spike, позднее Vrs1). Гены P p и C c были 
локализованы в группах сцепления I и II (хромосомы 2H 
и 1H) соответственно. Позже было показано, что P p тесно 
сцеплен с факторами Pc pc (Purple vs. white veined lemma), 
Pl pl (Purple vs. white chaff color), R r (Red vs. white pericarp), 
Re2 re2 (Red vs. white pericarp), контролирующими пиг-
ментацию чешуй и перикарпа (Faris, 1955; Jia et al., 2016). 
К настоящему времени C c и P p переименованы в Pre1 и 
Pre2 (Red lemma and pericarp, синоним Re2 – Red lemma 
and pericarp 2, Purple lemma and pericarp) соответственно. 
Данные факторы контролируют развитие признака фио-
летовой окраски цветковой чешуи и перикарпа ячменя 
(Franckowiak et al., 1997; Matthews et al., 2003).

Связь локусов Pre2 и Ant2 (Anthocyanin-less 2, сино-
ним Pr – Purple straw) была установлена в работе Q. Jia с 
коллегами (2016). Ими продемонстрировано, что Pre2 на 
хромосоме 2HL тесно сцеплен с микросателлитным мар-
кером HvOs04g47170, который в свою очередь сцеплен с 
Ant2 (0.1 сМ между HvOs04g47170 и Ant2), кодирующим 
транскрипционный фактор с доменом bHLH (Cockram 
et al., 2010). Авторы провели анализ шести генов около 
маркера HvOs04g47170, однако ни один из этих генов, 
кроме Ant2, не показал ассоциации с окраской ушек, остей 
и жилок чешуй колоса. Кроме этого, выявлено, что в обла-
сти 0.57 cM нет других генов-кандидатов, определяющих 
антоциановую окраску проанализированных органов. 
Результаты позволяют предположить, что Pre2 и Ant2 – 
это один и тот же ген, кодирующий транскрипционный 
фактор с bHLH доменом. Были определены мутации в 
гене Ant2, определяющие отсутствие окраски перикарпа. 
J. Cockram с коллегами (2010) идентифицировали делецию 
длиной 16 п. н. в шестом экзоне гена Ant2, приводящую к 
преждевременной терминации трансляции у неокрашен-
ных генотипов, а O.Y. Shoeva с коллегами (2016) детек-
тировали мутацию в регуляторной области гена, которая, 
предположительно, привела к снижению экспрессии 
гена Ant2 почти в 17 раз в неокрашенном перикарпе сор-
та Bowman по сравнению с его почти изогенной линией 
PLP (NGB22213, the Nordic Genetic Resource Center) с 
фиолетовым перикарпом.

table 2. The allelic states of factors determining aleurone layer color in barley varieties according to (Myler, Stanford, 1942) 

Color aleurone layer Variety Factor 1 Factor 2

Blue Kwan Bl Bl Bl1 Bl1

Algerian Bl Bl Bl1 Bl1

Awnless Bl Bl Bl1 Bl1

White Goldfoil bl bl Bl1 Bl1

Hanna bl bl Bl1 Bl1

Nepal Bl Bl bl1 bl1



О.Ю. Шоева, К.В. Стрыгина 
Е.К. Хлесткина

2018
22 • 3

339Генетика и селекция растений Вавиловский журнал генетики и селекции • 2018 • 22 • 3

Гены, контролирующие синтез флавоноидных  
и меланиновых пигментов ячменя

Второй компонент (Pre1), контролирующий форми-
рование фиолетовой окраски зерна, локализованный 
на хромосоме 1H, не известен. Однако показан вклад в 
формирование признака фиолетовой окраски зерна гена 
Ant1, картированного в коротком плече хромосомы 7H 
(Briggs, 1945; Fedak et al., 1972; Barley, BinMap, 2005). 
Ant1 кодирует ТФ с R2R3 MYB-доменом и регулирует 
биосинтез антоцианов в листовом влагалище, стебле и 
основании растения (Himi, Taketa, 2015; Shoeva et al., 
2015). На основе почти изогенной линии PLP с фиоле-
товым перикарпом, несущей доминантные аллели генов 
Ant1 (7HS) и Ant2 (2HL), были получены две линии с раз-
личными комбинациями аллелей данных генов: Ant1Ant1 
ant2ant2 и ant1ant1 Ant2Ant2 (Kukoeva et al., 2016), которые 
в отличие от родительской линии PLP (Ant1Ant1 Ant2Ant2) 
не имели окраски перикарпа. Анализ транскрипционной 
активности гена Ant2 в перикарпе полученных линий вы-
явил, что максимальный уровень экспрессии наблюдается 
у родительской линии PLP (Ant1Ant1 Ant2Ant2), тогда как 
у линии ant1ant1 Ant2Ant2 – пониженная транскрипция 
гена, а в перикарпе линии Ant1Ant1 ant2ant2 ген Ant2 не 
экспрессировался. Таким образом, было показано, что в 
присутствии доминантного аллеля гена Ant1 происходит 
усиление транскрипции гена Ant2, что подразумевает 
влияние (прямое или опосредованное) белкового продукта 
гена Ant1 на транскрипцию гена Ant2.

Окраска вегетативных органов. Существуют све-
дения, что мутации в локусе Ant1 нарушают биосинтез 
антоцианов не только в перикарпе зерновки, но также в 
стебле, листовом влагалище, ушках листового влагалища, 
остях и колосковых чешуях (Jende-Strid, Lundqvist, 1978; 
Franckowiak, Lundqvist, 2012). Мутации в локусе Ant2 
приводят к отсутствию пигментации во всех вегетативных 
органах, включая вышеперечисленные части растения 
(Jende-Strid, Lundqvist, 1978). Эти данные указывают на 
то, что Ant1 и Ant2 совместно участвуют в формировании 
не только окраски перикарпа, но и вегетативных органов. 
С помощью полногеномного анализа ассоциаций (Ge-
nome-Wide Association Studies, GWAS) была показана 
связь гена Ant2 с окраской ушек листовых влагалищ, 
чешуй колоса и остей. При этом наблюдалась экспрессия 
гена Ant2 как в окрашенных, так и неокрашенных органах 
(Cockram et al., 2010).

Полученные в исследовании (Kukoeva et al., 2016) линии 
ячменя с различными комбинациями аллелей генов Ant1 
и Ant2 позволяют оценить вклад каждого из этих генов в 
формирование окраски не только перикарпа, но и листо-
вого влагалища. В отличие от окраски перикарпа, для фор-
мирования которой необходимо присутствие обоих генов 
в доминантном состоянии, окраска листового влагалища 
обнаруживалась у линий, несущих ген Ant1 в доминантном 
состоянии, тогда как Ant2 мог быть как в доминантном, так 
и в рецессивном состоянии. Эти наблюдения указывают на 
ключевую роль гена Ant1 в формировании антоциановой 
пигментации листового влагалища, тогда как для Ant2 
предполагается модулирующая роль.

Нами проведен анализ экспрессии структурных генов 
(Chs, Chi, F3h, F3′h, Dfr, Ans) в перикарпе и в листовом 
влагалище почти изогенных линий ячменя (Shoeva et al., 
2015, 2016). Если в перикарпе все гены корегулировались 

совместно в присутствии Ant1 и Ant2, то в листовом вла-
галище наблюдался другой паттерн экспрессии генов: Chs 
экспрессировался как в окрашенном, так и неокрашенном 
антоцианами листовом влагалище, тогда как остальные 
структурные гены корегулировались совместно лишь в 
окрашенном листовом влагалище (Shoeva et al., 2015).

Таким образом, возможно, что одни и те же участники 
MBW комплекса по-разному взаимодействуют друг с 
другом в разных тканях, определяя тканеспецифические 
особенности регуляции структурных генов биосинтеза 
антоцианов. 

Проантоцианидины оболочки зерна ячменя. С одной 
стороны, проантоцианидины – нежелательные соединения 
для пивоваренных сортов ячменя, поскольку они связыва-
ются с белками и образуют коллоидное помутнение пива, 
снижая его качество (von Wettstein, 2007). С другой сто-
роны, эти соединения, накапливаемые в оболочке зерна, 
препятствуют преждевременному прорастанию зерна на 
корню и участвуют в поддержании состояния покоя зерна 
(Debeaujon et al., 2000; Himi et al., 2011). В связи с этим 
существовала потребность в исследовании генетического 
контроля биосинтеза проантоцианидинов в зерне ячменя, 
для того чтобы в дальнейшем использовать эти данные для 
получения сортов ячменя для конкретных целей.

Из коллекции мутантных линий ячменя, несущих му-
тации в локусах Ant, была выделена линия ant28ant28, 
характеризующаяся отсутствием проантоцианидинов в 
оболочке зерна, тогда как биосинтез антоцианов в веге-
тативных тканях не был нарушен. Активность ферментов 
DFR и LAR (см. рис. 2), необходимых для биосинтеза про-
антоцианидинов, у линии ant28ant28 была снижена (Jende-
Strid, 1993). Предположено, что Ant28 может кодировать 
регуляторный фактор, тканеспецифически контролиру-
ющий биосинтез проантоцианидинов (Himi et al., 2011).  
На основе сходства с нуклеотидными последователь-
ностями генов R-1/Tamyb10, определяющих красную 
окраску зерна у пшеницы, выделена нуклеотидная по-
следовательность Hvmyb10 ячменя. Этот ген кодирует 
транскрипционный фактор с R2R3-MYB доменом и имеет 
высокий уровень сходства не только с генами Tamyb10 
пшеницы, но также с геном TT2, который совместно с 
генами TT8 (bHLH) и TTG (WD40) контролирует биосин-
тез проантоцианидинов в зерне арабидопсиса (Nesi et al., 
2001). У шести мутантных линий ячменя с нарушенным 
биосинтезом проантоцианидинов обнаружена мутация, 
приводящая к образованию преждевременного стоп-
кодона. Разработанные на основе данного полиморфизма 
праймеры были использованы для картирования Hvmyb10, 
который колокализуется с локусом Ant28 в дистальном 
районе хромосомы 3HL (Himi et al., 2011). Таким образом, 
контроль биосинтеза проантоцианидинов осуществляется 
специфическим регуляторным фактором, не связанным с 
биосинтезом антоцианов. Остальные компоненты MBW 
комплекса, контролирующего синтез проантоцианидинов, 
еще не открыты.

Меланиновая пигментация у ячменя
Зерно и чешуи колоса ячменя могут иметь черную окраску, 
которая обусловлена меланинами (Harlan, 1914). Химиче-
ская природа данных пигментов до сих пор не установлена 
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из-за их сложной структуры и устойчивости к различным 
растворителям (Jana, Mukherjee, 2014). С помощью срав-
нительного анализа экспрессии структурных генов био-
синтеза флавоноидов у почти изогенных линий ячменя, 
отличающихся окраской перикарпа зерна, показано, что 
черная окраска не связана с биосинтезом флавоноидов 
(Shoeva et al., 2016).

Образование черной окраски чешуй колоса и пери-
карпа зерна ячменя контролируется моногенно локусом 
Blp1, расположенным на хромосоме 1HL (Buckley, 1930; 
Franckowiak et al., 1997). Описаны три доминантных алле-
ля Blp1.b (B), Blp1.mb (B mb) и Blp1.g (B g), определяющих 
насыщенный черный, темный и серый цвет зерна ячменя 
соответственно (Woodward, 1941, 1942; Franckowiak et 
al., 1997).

Ввиду легкой идентификации меланиновой пигмента-
ции зерна ячменя, обнаруживаемой визуально, локус Blp1 
нанесен на многие разработанные молекулярно-генетиче-
ские карты как морфологический маркер. Так, J.M. Costa 
с коллегами (2001) картировали локус на хромосоме 1H 
в позиции 129.5 сМ в популяции удвоенных гаплоидов 
ячменя Oregon Wolfe между AFLR маркерами, ограничи-
вающими район 126.3–132.0 cM. 

Позднее локус Blp1 был картирован на молекулярно-
генетической карте хромосомы 1H, разработанной на 
основе популяции рекомбинантных инбредных линий, 
полученных в результате скрещивания сорта Haruna Nijo 
(белое зерно) c диким ячменем H. vulgare ssp. spontaneum 
H602 (черное зерно). Маркер Blp1 был локализован в по-
зиции 201.6 сМ между EST маркерами, ограничивающими 
район 188.2–201.6 cM (Hori et al., 2005).

С помощью картирующей F2 популяции Cheri (желтое 
зерно) × ICB181160 (черное зерно) локус Blp1 был лока-
лизован между CAPS маркерами CAPS026 и CAPS030, 
ограничивающими район в 10 сМ, где предсказано около 
100 генов (Bungartz et al., 2016).

Предприняты попытки сузить район локализации гена 
Blp1. Используя метод секвенирования локус-специ-
фи чных ампликонов (SLAF-seq, Specific-locus amplified 
fragment sequencing), Q. Jia с коллегами (2017) последо-
вательно разработали вложенные SNP маркеры и провели 
анализ сцепления данных маркеров с Blp1 в картирующей 
популяции F2 Hatiexi No.1 (черное зерно) × Zhe5819 (белое 
зерно). В результате район локализации Blp1 был сужен с 
5.68 до 1.66 млн п. н. На физической карте в данном районе 
идентифицировано 40 генов-кандидатов. 

При использовании массового сегрегационного анализа 
(bulked segregant analysis, BSA) и полногеномного сек-
венирования транскриптома молекулярно-генетическая 
карта, разработанная на основе популяции удвоенных 
гаплоидов ячменя Haruna Nijo × H602, была насыщена 
маркерами EST. Проведенный QTL-анализ позволил 
сузить район локализации Blp1 до 500 тыс. п. н. (Hisano 
et al., 2017).

До сих пор ген Blp1, контролирующий формирование 
черной окраски зерна ячменя, не выделен, не известны 
также его ортологи у других видов растений. Однако с 
помощью сравнительного анализа библиотек экспрес-
сирующихся последовательностей из чешуй колоса и 
перикарпа зерна почти изогенных линий ячменя Bowman 

(белое зерно) и BLP (NGB20470, черное зерно) показано, 
что признак меланиновой окраски зерна и чешуй колоса 
контролируется генной сетью, включающей 957 генов. Из 
них имеют повышенный уровень экспрессии: у линии BLP 
с черной окраской зерна – 623, а у неокрашенного сорта 
Bowman – 325 генов (Glagoleva et al., 2017). Анализ генов 
с дифференциальной экспрессией позволил предположить 
метаболические пути, определяющие биосинтез мелани-
новых пигментов, среди которых наиболее вероятными яв-
ляются пути биосинтеза суберина, кутина, кутикулярных 
восков – липофильных компонентов клеточной стенки.

Заключение
К настоящему времени накоплен большой объем знаний 
о генетическом контроле биосинтеза пигментов у ячменя. 
Наиболее полно на генетическом уровне изучен мета-
болизм флавоноидных соединений. Открыты основные 
компоненты генетической сети биосинтеза флавоноидов, 
а также особенности ее регуляции в различных тканях. 
Дальнейшее исследование обнаруженного взаимодей-
ствия между регуляторными генами в совокупности с 
уже имеющимися данными позволит реконструировать 
полную генетическую регуляторную сеть биосинтеза 
флавоноидных соединений у ячменя, что откроет широ-
кие возможности для контролируемого получения сортов 
ячменя с заданными свойствами.
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