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Биосинтез флавоноидных соединений – один из наиболее хорошо изученных метаболических путей 
растений. Внимание исследователей к биохимическим, физиологическим и генетическим аспектам 
биосинтеза флавоноидов связано в первую очередь с широким спектром их биологических свойств. 
Кроме того, система генов биосинтеза флавоноидов является отличной генетической моделью. 
Благодаря развитию методов молекулярной генетики и геномики в течение последних лет удалось 
существенно продвинуться в понимании молекулярно-генетических механизмов, контролирующих 
биосинтез флавоноидов у мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.). В настоящей статье проводится 
краткий обзор результатов работ, посвященных анализу структурной и функциональной организации 
генов биосинтеза флавоноидов пшеницы и ее сородичей.
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БИОЛОГИЧЕСКАЯ РОЛЬ 
ФЛАВОНОИДНЫХ 

СОЕДИНЕНИЙ РАСТЕНИЙ

Флавоноиды занимают важное место среди 
огромного числа соединений растительного про-
исхождения, обозначаемых вторичными мета-
болитами. Система генов биосинтеза флавонои-
дов, и в частности флавоноидных пигментов, 
сыграла неоценимую роль при открытии ряда 
биологических закономерностей: с ее помощью 
были описаны основные законы наследования, 
открыты мобильные элементы и парамутации, 
выявлены особенности организации метабо-
лических путей и регуляции экспрессии генов 
растений, обнаружено явление генного сай-
ленсинга (McClintock, 1956; Brink, 1956, 1973; 
Napoli et al., 1990; Krol et al., 1990; Hollick et al., 
1995, 1997; Stam, Scheid, 2005; Hale et al., 2007; 
Quattrocchio et al., 2008; Winkel, 2008).

Будучи постоянными и универсальными 
компонентами растительных тканей, флаво-
ноиды несут значительную функциональную 
нагрузку, а именно играют важную роль в раз-

витии растений, защите их от патогенов и небла-
гоприятных климатических факторов, а также 
выполняют сигнальные функции (Новотельнов, 
Ежов, 1954; Freed et al., 1976; Debeaujon et al., 
2000; Peer, Murphy, 2008). 

Значительное повышение концентрации 
флавоноидов может свидетельствовать о нали-
чии негативного воздействия среды на организм 
растения (Chalker-Scott, 1999; Farrant, 2000; 
Nozzolillo et al., 2002; Ryan et al., 2002; Lachman 
et al., 2005; Nagata et al., 2005; Plaza et al., 2009; 
Gordeeva et al., 2013; Khlestkina, 2013). Влияние 
неблагоприятных условий окружающей среды 
приводит к развитию окислительного стресса в 
клетках растений, а флавоноидные соединения 
способны противодействовать окислительному 
стрессу или предупреждать его развитие, защи-
щая тем самым различные клеточные структуры 
от разрушения. Кроме того, некоторые флаво-
ноиды обладают антимикробными свойствами 
(см. обзор Khlestkina, 2013). 

Огромное разнообразие флавоноидных со-
единений достигается с помощью согласован-
ного действия свыше 20 ферментов, которые, 
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действуя поочередно, сначала синтезируют хал-
коны, а затем дают начало различным классам 
и различным представителям внутри каждого 
класса (Jende-Strid, 1993; Winkel-Shirley, 2001а, 
2002; Winkel, 2008). 

Из 12 основных классов флавоноидов 8 
(флавоны, флавонолы, ауроны, халконы, фла-
ван-4-олы, катехины, лейкоантоцианидины, 
проантоцианидины) являются или пигментами, 
или предшественниками других флавоноидных 
пигментов. Желтой и/или оранжевой окраской 
обладают флавоны, гликозиды флавонолов, ауро-
ны и халконы. Красно-коричневые пигменты 
представлены флобафенами (производными 
флаван-4-олов) или проантоцианидинами (про-
изводными катехинов и лейкоантоцианидинов). 
Широкую гамму пигментов от розового до 
красного, синего и фиолетового обеспечивают 
антоцианидины и их производные антоцианы 
(Запрометов, 1974, Бриттон, 1986, Winkel-
Shirley, 2001а).

У пшеницы накопление флавоноидных пиг-
ментов в отдельных тканях влияет на хозяйст-
венно ценные признаки. Например, красная 
окраска зерна, связанная с высоким содержани-
ем продуктов окисления таннинов, созда ющих 
водонепроницаемый барьер, препятствует 
прорастанию зерна на корню (Freed et al., 1976), 
а сорта пшеницы с красной окраской колоса 
отличаются большей приспособленностью в 
регионах с недостаточной теплообеспеченно-
стью вегетационного периода по сравнению с 
белоколосыми сортами пшеницы (Darwin, 1883; 
Синская, 1925; Якубцинер, Савицкий, 1947; 
Мартынов, Добротворская, 1997). Продукты 
зерновых злаков, содержащих флавоноидные 
пигменты, в настоящее время все чаще рас-
сматриваются как дополнительные источники 
антиоксидантных соединений, употребляемых 
в пищу и необходимых для здоровья человека 
(Knievel et al., 2009). 

КЛАССИФИКАЦИЯ 
ГЕНОВ БИОСИНТЕЗА 

ФЛАВОНОИДОВ РАСТЕНИЙ

В биосинтезе флавоноидов участвуют две 
основные группы генов: структурные гены, 
кодирующие необходимые для биосинтеза фер-
менты, и регуляторные гены, контролирующие 

тканеспецифичную экспрессию структурных 
генов (Winkel-Shirley, 2001б; Jaakola et al., 2002). 
У многих видов растений описаны мутантные 
линии, например у ячменя (Jende-Strid, 1993), 
кукурузы (Dooner et al., 1991), арабидопсиса 
(Koornneef, 1990; Shirley et al., 1992, 1995; Kubo 
et al., 1999), в которых биосинтез флавоноидных 
пигментов блокирован из-за повреждений генов 
биосинтеза флавоноидов. Наличие таких мутант-
ных линий позволило существенно ускорить 
выделение нуклеотидных последовательностей 
структурных и регуляторных генов биосинтеза. 
Кроме структурных и регуляторных генов, участ-
вующих в биосинтезе флавоноидов, выявлены 
гены, кодирующие белки-транспортеры, обес-
печивающие внутриклеточный транспорт фла-
воноидных соединений, в частности транспор-
теры, необходимые для перемещения молекул 
антоцианов в вакуоли (Chopra et al., 2008).

В отличие от диплоидных видов растений у 
мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.) так и не 
были выделены мутантные линии, в которых 
был бы полностью блокирован биосинтез фла-
воноидных пигментов. Это обусловлено аллопо-
липлоидной (гексаплоидной) природой мягкой 
пшеницы (2n = 6x = 42, ВВAADD), в связи с чем 
каждый ген в геноме пшеницы представлен как 
минимум тремя ортологичными (гомеологичны-
ми) копиями. Функциональная мутация в одной 
или даже двух гомеологичных копиях одного и 
того же гена не может иметь проявления на фе-
нотипическом уровне, благодаря полноценной 
работе другой (других) копии данного гена. Это 
справедливо в отношении медленно эволю-
ционирующих структурных генов биосинтеза 
флавоноидов. В отличие от структурных генов 
регуляторные гены эволюционируют с большей 
скоростью (Rausher, 2008), что объясняет более 
высокую встречаемость мутантных аллелей ре-
гуляторных генов. Различные сочетания аллелей 
регуляторных генов лежат в основе наблюдае-
мого разнообразия сортов мягкой пшеницы по 
признакам окраски. Большинство известных на 
данный момент генов, определяющих фенотип 
пшеницы по признакам окраски, представлены 
в виде гомеологичных копий в субгеномах А, В 
и D (табл. 1).

Развитие методов структурно-функциональ-
ной геномики позволило в настоящее время 
выйти на новый уровень изучения генов био-
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синтеза флавоноидов: выделены нуклеотидные 
последовательности некоторых структурных и 
регуляторных генов, изучена их структурно-
функциональная организация, показано, что 
регуляция биосинтеза флавоноидов у пшеницы 
имеет свои специфические особенности по 
сравнению с ранее изученными модельными 
видами растений.

СТРУКТУРНЫЕ ГЕНЫ БИОСИНТЕЗА 
ФЛАВОНОИДОВ ПШЕНИЦЫ

Pal, C4h, 4Cl, Chs. Предшественниками всех 
флавоноидных соединений являются халконы, 
синтез которых начинается с фенилаланина и 
происходит при участии четырех структурных 

генов, Pal, C4h, 4Cl и Chs, кодирующих фермен-
ты фенилаланинаммиаклиазу (PAL), циннамат 
4-гидроксилазу (C4H), 4-кумарат:КоА лигазу 
(4CL) и халконсинтазу (CHS) соответственно 
(рис.). У пшеницы идентифицировано по 6 
копий каждого из двух генов, Pal и Chs, выде-
лены частичные последовательности отдельных 
копий (табл. 2). Гены C4h и 4Cl остаются у 
пшеницы неизученными.

Из халконов образуются все остальные клас-
сы флавоноидных соединений (рис.), среди них 
относительно хорошо изучены с генетической 
точки зрения пути биосинтеза антоцианов и 
проантоцианидинов. Начальные этапы синтеза 
этих соединений проходят при участии одних и 
тех же основных генов: Chi, F3h, Dfr. 

Таблица 1 
Гены, определяющие фенотип пшеницы по признакам окраски, их геномная 

и хромосомная локализация (в скобках) у разных видов  

Обозначение признака 
на русском/английском языке Геном А Геномы B или S Геном D

Красная окраска зерна/Red grain R-A1 (3A)Ta, Td R-B1 (3B)Ta, Td R-D1 (3D)Ta, At

Красная, черная или серо-дымчатая 
окраска колоса/
Red, black or smokey-grey glume

Rg-A1 (1A)Ta, Td, Tt, Tm Rg-B1 (1B)Ta, Td Rg-D1 (1D)Ta, At

Красная или черная окраска остей/
Red or black awns

QRaw.ipk-1A (1A)Td 
и Bla1 (1A) Td QRaw.ipk-1B (1B)Td QRaw.ipk-1D (1D)At

Красная окраска колеоптиле/
Red coleoptile Rc-A1 (7A) Ta, Td, Tb Rc-B1 (7B)Ta, Td 

и Rc-S1 Rc-D1 (7D) Ta, At

Пурпурная окраска стебля/
Purple culm Pc-A1 (7A)Ta Pc-B1 (7B)Ta, Td 

и Pc-S1 (7S)As Pc-D1 (7D) Ta 

Пурпурная окраска пыльников/
Purple anther Pan-A1 (7A)Td Pan-S1 (7S)As Pan-D1 (7D)Ta

Пурпурная окраска листовых пластинок/
Purple leaf blade Plb-A1 (7A)Ta Plb-B1 (7B)Ta, Td 

и Plb-S1 (7S)As Plb-D1 (7D)Ta 

Пурпурная окраска листовых влагалищ/ 
Purple leaf sheath Pls-A1 (7A)Ta Pls-B1 (7B)Ta, Td 

и Pls-S1 (7S)As Pls-D1 (7D)Ta 

Пурпурная окраска перикарпа/
Purple pericarp

*Pp-A1 (7A)Ta 

и Pp3 (2A)Ta, Td, Tt 
Pp-B1 (7B)Td 
и Pр-S1 (7S)As Pp-D1 (7D)Ta 

Пурпурная окраска колоса/Purple glume Рg (2A)Td Нет Нет
Красная окраска ушек листового 
влагалища/Red auricle Нет Ra2 (4B)Ta 

и Ra3 (6B)Ta 
**Ra-D1 (7D) Ta

Голубая окраска алейронового слоя зерна/ 
Blue aleurone Ba (4A)Tb Нет Нет

П р и м е ч а н и е. Модифицировано по: Хлесткина (2012). * Gordeeva et al. (2014); ** Khlestkina et al. (2014). 
Ta – T. aestivum, Tb – T. boeoticum, Td – T. durum, Tm – T. monococcum, Tt – T. timopheevii, Tu – T. urartu, As – Ae. speltoides, 
At – Ae. tauschii.
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Chi. Для превращения халконов в флаваноны 
необходима экспрессия гена Chi, кодирующе-
го фермент халконфлаванонизомеразу (CHI) 
(рис.). В геноме мягкой пшеницы выявлено три 
копии гена Chi, локализованные в хромосомах 
5A, 5B и 5D (Li et al., 1999). Недавно из генома 
пшеницы были выделены полноразмерные 
нуклеотидные последовательности трех копий 
гена Chi (Shoeva et al., 2014а). Выделенные гены 
Chi-A1, Chi-B1, Chi-D1 картированы в ортоло-
гичных районах длинных плеч хромосом 5A, 
5B, 5D мягкой пшеницы. Показано, что каждая 
из выделенных копий является функционально 

активной, но в некоторых случаях наблюдаются 
геном-специфичные особенности регуляции 
Chi-1 в ответ на стресс, в частности в ответ 
на солевой стресс в корнях пшеницы активно 
экспрессируется Chi-D1. Кроме того, наблюда-
ется умеренная активность А-геномной копии 
этого гена, тогда как третья копия, Chi-В1, не 
экспрессируется (Shoeva et al., 2014а).

Помимо генов Chi мягкой пшеницы, вы-
делены и картированы ортологичные гены 
ее сородичей: Chi-A1 диплоидной пшеницы 
T. urartu, Chi-G1 тетраплоидной пшеницы 
T. timopheevii, Chi-S1 донора В-генома пшеницы 

Рис. Cхема биосинтеза флавоноидных соединений. 

4CL – 4-кумарат:КоА лигаза; ANR – антоцианидинредуктаза; ANS (LDOX) – антоцианидинсинтаза (лейкоантоци-
анидиндиоксигеназа); AS (AUS) – ауреузидинсинтаза; АT – ацетилтрансфераза; CHI – халконфлаванонизомераза; 
CHR – халконредуктаза; С4H – циннамат-4-гидроксилаза; CHS – халконсинтаза; DFR – дигидрофлавонол-4-редук-
таза; DMID – 7,2′-дигидрокси-4′-метоксиизофлаванолдегидратаза; F3H – флаванон-3-гидроксилаза; F3′H – флаво-
ноид-3′-гидроксилаза; F3′5′H – флавоноид-3′,5′-гидроксилаза; FLS – флавонолсинтаза; FS (FNS) – флавонсинтаза; 
GT – гликозилтрансфераза; I2′H – изофлавон-2′-гидроксилаза; IFR – изофлавонредуктаза; IFS – изофлавонсинтаза; 
IOMT – изофлавон-О-метилтрансфераза; LAR (LCR) – лейкоантоцианидинредуктаза; МТ – метилтрансфераза; 
NFS – неофлавонсинтаза; PAL – фенилаланинаммиаклиаза; RT – рамнозилтрансфераза; VR – веститонредуктаза. 
Схема построена при использовании данных Бриттон (1986), Jende-Strid (1993), Winkel-Shirley (2002), Winkel (2008), 
Flavonoid pharmacokinetics (2013).
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Aegilops speltoides и Chi-D1 донора D-генома 
пшеницы Ae. tauschii (Shoeva et al., 2014а, b), а 
также ген Chi-R1 ржи посевной Secale cereale 
(Khlestkina, Shoeva, 2014). 

Обнаружены некоторые особенности эволю-
ции гена Chi у злаков. В отличие от большинства 
однодольных и двудольных видов растений, 
имеющих 4 экзона и 3 интрона, у злаков трибы 
Triticeae наблюдается отсутствие третьего инт-
рона гена Chi. Вероятно, элиминация данного 
интрона произошла на начальном этапе эволю-
ции злаков Triticeae. Кроме этого, у ржи утерян 

еще и первый интрон (Khlestkina, Shoeva, 2014; 
Shoeva et al., 2014а). Причина потери интронов 
гена Chi остается невыясненной. По одной из 
гипотез, элиминация интронов может быть свя-
зана с оптимизацией времени, затрачиваемого на 
транскрипцию и процессинг генов, участвующих 
в адаптации организмов к экстремальным усло-
виям внешней среды (Shoeva et al., 2014а).

F3h, F3′h, F3′5′h. Из флаванонов при учас-
тии гена F3h, кодирующего флаванон-3-гидро-
ксилазу (F3H), образуются дигидрофлавонолы 
(рис.). В образовании различных представителей 

Таблица 2 
Клонированные и/или картированные к настоящему времени 

структурные и регуляторные гены биосинтеза флавоноидов пшеницы

Обозна-
чение гена

Число локу-
сов в геноме 
пшеницы

Хромосомная/внутри-
хромосомная локализация

Полностью или частично 
отсеквенированные копии 

(номер в базе данных NCBI)

Структурные гены

Pal 6 3A, 3B, 3D, 6A, 6B, 6D 
(Li et al., 1999)

X99705 
(Liao et al., 1996; Li, Liao, 2003)

Chs 6 1A, 1B, 1D, 2A, 2B, 2D 
(Li et al., 1999)

AY286093, AY286095, AY286096, AY286097 
(Yang et al., 2004)

Chi 3 5A, 5B, 5D (Li et al., 1999)
5AL-7, 5BL-9, 5DL-5 
(Shoeva et al., 2014а)

JN 039037, JN 039038, JN 039039 
(Shoeva et al., 2014a)

F3h 4 2A/2AL-3, 2B/2BL-6 (2 копии), 
2D/2DL-6 

(Khlestkina et al., 2008)

EF463100, DQ233636, EU402957, JN384122 
(Khlestkina et al., 2008, 2013)

F3’5’h Точное число 
неизвестно

– AY519468; (Yang et al., 2004)

Dfr
(TaDfr)

3 3A/3AL-3, 3B/3BL-4, 3D/3DL-1 
(Himi, Noda, 2004; 

Munkvold et al., 2004)

AB162138, AB162139, AB162140; 
(Himi, Noda, 2004)

Ans Не менее 5 6A (2 локуса), 6B (2 локуса), 
6D (Himi et al., 2006)

AB247917, AB247918, AB247919, 
AB247920, AB247921 (Himi et al., 2006)

Mt (Fmt) 3 1A, 1B, 1D (Li et al., 1999) –
Rt
(3Rt)

Точное число 
неизвестно

5В, 5D 
(Khlestkina et al., 2009а)

EU815627 
(Khlestkina et al., 2009а) 

Регуляторные гены

Myc
(TaMyc)

Не менее 4 2A (2 копии), 2В, 2D 
(Shoeva et al., 2014с)

KJ747954 
(Shoeva et al., 2014с)

Myb10
(Tamyb10)

3 3A, 3B, 3D 
(Himi et al., 2011)

AB191458, AB191459, AB191460 
(Himi et al., 2011)

Mpc1 6 5A, 4B, 4D, 7A, 7B, 7D 
(Li et al., 1999)

–
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дигидрофлавонолов участвуют также гены F3′h 
(кодирует флавоноид-3′-гидроксилазу, F3′H) и 
F3′5′h (кодирует флавоноид-3′5′-гидроксилазу, 
F3′5′H). Эти гены в отличие от F3h остаются у 
пшеницы практически неизученными – выделе-
на лишь одна нуклеотидная последовательность, 
соответствующая F3′5′h (табл. 2). 

Из генома пшеницы выделены четыре копии 
гена F3h: три гомеологичные копии, картирован-
ные в длинных плечах хромосом 2А (F3h-A1), 
2В (F3h-B1) и 2D (F3h-D1), для которых ха-
рактерны высокая идентичность структурной 
организации и схожая регуляция экспрессии, 
и одна паралогичная копия в хромосоме 2В 
(F3h-B2), локализованная в 40 сМ от F3h-B1 
и имеющая существенные отличия от генов 
F3h-1 в структурно-функциональной организа-
ции (Khlestkina et al., 2008, 2011, 2013). Кроме 
того, выделены нуклеотидные последователь-
ности из геномов следующих сородичей пше-
ницы: T. urartu (F3h-A1), Ae. speltoides (F3h-S1 
и F3h-S2), Ae. tauschii (F3h-D1), T. timopheevii 
(F3h-G2) и S. cereale (F3h-R1 и F3h-R2) (Khlest-
kina et al., 2008, 2009a, 2011, 2013).

У большинства видов растений ген, кодиру-
ющий фермент F3H, присутствует в виде еди-
ничной копии. Однако в геномах B и G различ-
ных полиплоидных видов пшеницы и у предка 
геномов B и G Ae. speltoides, а также в геноме R 
ржи посевной выявлено по 2 копии данного гена 
(Khlestkina et al., 2013). Кластерный анализ дуп-
лицированных генов F3h в различных геномах 
злаков, а также скрининг около 100 образцов 
24 видов трибы Triticeae позволил заключить, 
что паралог F3h-2 появился у общего предка 
данной трибы, а затем у большинства видов 
подвергся псевдогенизации, сохранившись 
лишь в геномах B, G, S и R (Khlestkina et al., 
2013). Установлено, что у растений, имеющих 
один из данных геномов, дуплицированный 
ген F3h-2 специфически транскрибируется 
в корнях и неактивен в перикарпе зерновки, 
стебле, колеоптиле и листе, где экспрессиру-
ется основной ген F3h-1, который наоборот 
неактивен в корнях. F3h-2 мало отличается от 
исходной последовательности F3h-1 в области 
экзонов и кодирует функциональный фермент 
F3H. Гораздо более существенные отличия вы-
явлены в структуре промоторов F3h-1 и F3h-2. 
Возможно, именно тканевая специализация поз-

волила паралогичной копии F3h-2 сохраниться 
в геномах В, G, R и S, тогда как у многих других 
видов Triticeae дуплицированный ген подвергся 
псевдогенизации (Шоева, Хлесткина, 2013; 
Khlestkina et al., 2013).

Dfr. При участии гена Dfr, кодирующего ди-
гидрофлавонол-4-редуктазу (DFR), происходит 
восстановление дигидрофлавонолов до образо-
вания лейкоантоцианидинов (рис. 1), которые, в 
свою очередь, преобразуются в антоцианидины 
(предшественники антоцианов) или флаван-3-
олы (предшественники проантоцианидинов). 
Ген Dfr представлен в геноме пшеницы тремя 
копиями, локализованными в длинных пле-
чах хромосом 3А, 3В и 3D (Himi, Noda, 2004; 
Munkvold et al., 2004). Были выделены полно-
размерные нуклеотидные последовательности 
данных генов пшеницы (Himi, Noda, 2004), 
показаны тканеспецифичные особенности ре-
гуляции каждой из копий (Himi, Noda, 2004) и 
выявлена взаимосвязь некоторых аллелей генов 
Dfr с устойчивостью пшеницы к прорастанию 
на корню (Bi et al., 2014).

Ans, Anr, Lar. Преобразование лейкоантоци-
анидинов в антоцианидины осуществляется при 
участии гена Ans (рис.), кодирующего антоциа-
нидинсинтазу (ANS). Установлено, что в геноме 
мягкой пшеницы присутствуют не менее пяти ко-
пий гена Ans, выделены их нуклеотидные после-
довательности, локализованные в хромосомах 6A 
(2 локуса), 6B (2 локуса) и 6D (1 локус) (табл. 2). 
Детальный анализ структурно-функциональной 
организации каждой копии данного гена не 
проводился, однако изучена общая экспрессия 
гена Ans в различных тканях пшеницы и выяв-
лено увеличение уровня транскрипции в тканях, 
окрашенных антоцианами (Tereshchenko et al., 
2013). Частичная последовательность гена Ans 
выделена также из генома ржи, установлена ее 
локализация в длинном плече хромосомы 6R 
(Khlestkina et al., 2009а).

Проантоцианидины являются продуктами 
полимеризации и окисления флаван-3-олов 
(рис.), которые, в свою очередь, образуются 
либо из лейкоантоцианидинов, благодаря 
экспрессии гена Lar, кодирующего лейкоан-
тоцианидинредуктазу (LAR), либо из антоциа-
нидинов при участии гена Anr, кодирующего 
антоцианидинредуктазу (ANR). О числе копий 
данных генов в геноме пшеницы, их локализа-
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ции и структурно-функциональной организации 
пока ничего не сообщалось. 

Mt, Gt, At, Rt. Антоцианы являются продукта-
ми модификации (метилирования, гликозилиро-
вания, ацетилирования и/или рамнозилирования) 
антоцианидинов при участии генов Mt, Gt, At и 
Rt, кодирующих ферменты метилтрансферазы 
(МТ), гликозилтрансферазы (GT), ацетилтранс-
феразы (AT) и рамнозилтрансферазы (RT) соот-
ветственно (рис.). В отношении перечисленных 
генов некоторые сведения накоплены лишь о Mt 
(Fmt) и Rt (3Rt) (табл. 2). В частности, ортоло-
гичные копии гена 3Rt картированы в длинных 
плечах хромосом 5 у пшеницы и ржи и выявлено 
близкое расположение двух структурных генов 
биосинтеза флавоноидов 3Rt и Chi (Khlestkina et 
al., 2009а; Shoeva et al., 2014a, b). Известно, что 
гены эукариот, отвечающие за последовательные 
стадии метаболического пути, могут находить-
ся в самых разных участках генома, на разных 
хромосомах, но могут располагаться и рядом. 
Однако даже гены, локализованные рядом, как 
правило, регулируются независимо (Сampbell 
et al., 2005).

Несмотря на то что еще не все структур-
ные гены биосинтеза флавоноидов пшеницы 
в полной мере изучены, имеющихся данных 
оказалось достаточно для исследования тка-
неспецифичной экспрессии некоторых генов в 
различных частях растений, отличающихся по 
окраске, что сыграло ключевую роль в установ-
лении особенностей организации регуляторной 
сети биосинтеза флавоноидов. 

РЕГУЛЯТОРНЫЕ ГЕНЫ 
БИОСИНТЕЗА ФЛАВОНОИДОВ

Наиболее хорошо изученными регуляторны-
ми генами биосинтеза флавоноидов являются 
гены, контролирующие биосинтез пигментов 
(антоцианов, проантоцианидинов, флобафенов). 
В регуляции биосинтеза пигментов принимают 
участие три группы регуляторных факторов: 
MYB, MYC и WD40. Функциональная роль 
и взаимодействие этих факторов лучше всего 
описаны на примере биосинтеза антоцианов 
(табл. 3).

MYB. Первые MYB-подобные факторы 
транскрипции, регулирующие биосинтез анто-
цианов, были открыты в 1987 г. у кукурузы. К 

ним относятся факторы, кодируемые генами С1 
(Colorless 1), P1 (Purple 1) и Pl1 (Purple leaf 1) 
(Paz-Ares et al., 1987; Chandler et al., 1989; Goff 
et al., 1990; Petroni et al., 2000). У растений 
в геноме присутствует около 200 различных 
MYB-подобных генов (Quattrocchio et al., 2008; 
Dubos et al., 2010). Выделяют четыре класса 
MYB-подобных факторов транскрипции – 1R 
(или MYB-родственные), 2R (R2R3-MYB), 
3R (R1R2R3-MYB) и 4R (смешанный). Пока-
зано, что в биосинтезе антоцианов участвуют 
R2R3-MYB-факторы (Stracke et al., 2001). На 
основании гомологии с генами С1 и Pl1 куку-
рузы были выделены R2R3-MYB-кодирующие 
гены биосинтеза антоцианов из геномов других 
растений (табл. 3). Из генома пшеницы гомо-
логичные нуклеотидные последовательности 
еще не выделены, однако путем гибридизации 
ДНК гена С1 кукурузы с геномной ДНК нул-
литетрасомных линий пшеницы установлено 
присутствие высокогомологичных последова-
тельностей, обозначенных Mpc1, в хромосомах 
4B, 4D, 5A, 7А, 7B, 7D (Li et al., 1999). Данные 
последовательности, очевидно, соответствуют 
двум паралогичным генам, представленным в 
виде трех гомеологичных копий каждый. При 
этом копия в хромосоме 7D была картирована 
в коротком плече (Li et al., 1999) в районе, 
совпадающем с местом локализации класте-
ра генов, детерминирующих антоциановую 
окраску различных органов пшеницы (листа, 
Plb-D1 и Pls-D1, стебля, Pc-D1, колеоптиле, 
Rc-D1, перикарпа, Pp-1, ушек, Ra-D1, пыль-
ников, Pan-D1) (Khlestkina et al., 2009b, 2010а, 
2014; Tereshchenko et al., 2012). Кроме того, 
показано, что гены, детерминирующие окраску, 
предопределяют активность структурных генов 
биосинтеза антоцианов в соответствующих ор-
ганах (Khlestkina et al., 2008, 2009а, 2010b, 2014; 
Tereshchenko et al., 2013). В совокупности име-
ющиеся данные позволяют отнести гены Plb-1, 
Pls-1, Pc-1, Rc-1, Pp-1, Ra-1, Pan-1 пшеницы к 
семейству R2R3-MYB-кодирующих регулятор-
ных генов биосинтеза антоцианов.

Также установлено, что другой фактор, 
принадлежащий семейству MYB, участвует 
в регуляции биосинтеза проантоцианидинов 
в семенной оболочке пшеницы и кодируется 
генами R-A1, R-B1 и R-D1, локализованными в 
хромосомах 3А, 3В и 3D (Himi et al., 2005; Himi, 
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Noda, 2005). Показана взаимосвязь между при-
сутствием рецессивного аллеля в локусе R-B1 
и наличием 19-нуклеотидной делеции в по-
следовательности MYB-фактора (Tamyb10-B1), 
приводящей к сдвигу рамки считывания (Himi, 
Noda, 2005; Himi et al., 2011). 

MYC. Другая большая группа регуляторных 
факторов, контролирующих биосинтез антоциа-
нов, относится к MYC-подобным регуляторным 
факторам, которые принадлежат к группе регу-

ляторных факторов с bHLH доменом (основным 
спираль-петля-спираль доменом), распознаю-
щим ДНК. Первые MYC-подобные факторы 
транскрипции, участвующие в биосинтезе ан-
тоцианов, были открыты в 1989 г. у кукурузы и 
представляют собой члены B/R семейства. Позже 
на основании гомологии были выделены другие 
члены данного семейства из геномов кукурузы и 
других растений (табл. 3). Исследование данных 
факторов in vitro показало, что они способны 

Таблица 3 
Характеристики регуляторных факторов, участвующих в биосинтезе антоцианов 

и кодирующие их гены в геномах основных модельных видов растений, 
а также в геноме пшеницы

Тип 
регуляторных 
факторов

MYC (bHLH) MYB WD40

Роль фактора 
в регуляции 
биосинтеза

Определение тканеспецифич-
ности биосинтеза антоцианов 
(Taylor, Briggs, 1990)

Светозависимая 
регуляция биосинтеза 
(Taylor, Briggs, 1990)

Стабилизация 
комплекса MYB-bHLH 
(de Vetten et al., 1997)

Структурный 
элемент и его 
функциональ-
ное значение

N-конец
(а.о. 1–200)

Взаимодействие 
с MYB 
(Goff et al., 1992)

N-конец
(а.о. 1–52,
повторы
R2R3)

Связывание ДНК
и димеризация 
(Romero et al., 
1998)

N-конец
(повтор 
GH)

Связывание 
ДНК и бел-
ков мишеней 
(Van Nocker, 
Ludwig, 2003)

N-конец
(а.о. 201–400)

Взаимодействие 
с WD40 и/или ком-
плексом RNApolII 
(Ferré-d′Amaré 
et al., 1994)

bHLH-домен Связывание ДНК 
и димеризация 
(Heim et al., 2003)

С-конец Регуляция экс-
прессии гена-
мишени (Stracke 
et al., 2001)

С-конец 
(повтор 
WD)

Связывание 
ДНК и бел-
ков мишеней 
(Van Nocker, 
Ludwig, 2003)

С-конец Димеризация 
(Payne et al., 2000)

Вид Гены, кодирующие перечисленные факторы у разных видов растений

Arabidopsis 
thaliana (L.) 
Heinh.

TT8 (Nesi et al., 2000)
GL3/EGL3 (Bernhardt et al., 2003; 
Heim et al., 2003; Zhang et al., 
2003)

TT2, CPC (Borevitz et al., 
2000; Gonzalez et al., 2008)
MYBL2 (Dubos et al., 2008; 
Matsui et al., 2008)

TTG1 
(Walker et al., 1999)

Petunia 
hybrida L.

AN1, JAF13 (Llyod et al., 1992; 
Quattrocchio et al., 1998; Spelt et 
al., 2000)

AN2, AN4 (Quattrocchio et 
al., 1999, 2006)

AN11 
(de Vetten et al., 1997)

Zea mays L. B, R, Lc, Sn, In1 (Burr et al., 1996; 
Chandler et al., 1989; Goff et al., 
1990; Consonni et al., 1993; 
Petroni et al., 2000)

C1, Pl1, P1 
(Paz-Ares et al, 1987; 
Chandler et al, 1989; Goff et 
al, 1990; Petroni et al, 2000)

PAC1 
(Selinger, Chandler, 
1999)

Triticum 
aestivum L.

TaMyc1 
(Shoeva et al., 2014с)

Mpc1 
(Li et al., 1999)

–

П р и м е ч а н и е. а.о. – аминокислотные остатки.
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активировать транскрипцию генов-мишеней 
самостоятельно либо в комплексе с MYB-по-
добными факторами, что зависит от промотора 
гена-мишени (Mol et al., 1998). 

Недавно была впервые выделена и отсекве-
нирована полноразмерная геномная нуклеотид-
ная последовательность гена мягкой пшеницы 
TaMyc1, кодирующая MYC-подобный регуля-
торный фактор. Установлено, что транскрип-
ционная активность гена TaMyc1 повышена в 
тканях пшеницы, окрашенных антоцианами, 
причем наиболее высокий уровень экспрессии 
наблюдается в пигментированном перикарпе 
зерна. В геноме мягкой пшеницы данный ген 
имеет не менее четырех копий, картированных 
в длинных плечах хромосом второй гомеологиче-
ской группы, однако в перикарпе экспрессирует-
ся только TaMyc1, который колокализуется с од-
ним из генов, детерминирующих антоциановую 
окраску перикарпа, Рр3 (Shoeva et al., 2014с). 
Сравнение экспрессии TaMyc1 в перикарпе изо-
генных линий, несущих различные комбинации 
аллелей Pp, показало, что MYB-кодирующий 
ген Pp-D1 частично супрессирует ген TaMyc1 
(Shoeva et al., 2014с). Таким образом, впервые 
у растений показано, что между регуляторны-
ми генами биосинтеза антоцианов существует 
взаимная регуляция: MYB-кодирующий ген 
может вызывать частичную супрессию MYC-
кодирующего гена. При этом для биосинтеза 
антоцианов в перикарпе пшеницы требуется 
комплементарное взаимодействие продуктов 
генов Pp-D1 и Рр3 (Tereshchenko et al., 2012).

WD40. Третья группа факторов, регулиру-
ющих биосинтез антоцианов, WD40, содер-
жит белковые повторы, консервативные для 
животных, растений и дрожжей (Smith et al., 
1999). Первый представитель данной группы 
у растений, An11, был описан у петунии. Дан-
ный ген кодирует небольшой полипептид с 5–6 
консервативными WD-повторами (de Vetten et 
al., 1997). Мутации в данном гене связаны с от-
сутствием пигментации. Позднее на основании 
гомологии были описаны регуляторные гены 
семейства WD40 у других растений (табл. 3). Из 
генома пшеницы гомологичные нуклеотидные 
последовательности пока еще не выделены.

Существенную роль в изучении регуля-
торных генов пшеницы играет сравнительное 
исследование генетически и цитологически 

маркированных линий (Khlestkina, 2014). В 
частности, для идентификации и изучения 
структурно-функциональной организации 
регуляторных генов биосинтеза флавоноидов 
TaMyb10 (Himi, Noda, 2005; Himi et al., 2011) 
и TaMyc1 (Shoeva et al., 2014с) важную роль 
сыграло использование почти изогенных линий 
пшеницы, различающихся по окраске семенной 
оболочки и перикарпа соответственно.

В связи со сложной организацией генома 
пшеницы изучение ее регуляторных генов 
до настоящего момента происходило с ис-
пользованием методов прямой генетики: «от 
признака к гену». В данное время реализуется 
проект по секвенированию полного генома 
пшеницы (http://www.wheatgenome.org/), бурно 
развивается приборно-аналитическая база для 
автоматизированного анализа метаболитов 
и расширяется спектр эффективных методов 
направленного изменения нуклеотидных по-
следовательностей in vivo (Christian et al., 2010; 
Cermak et al., 2011; Cong et al., 2013; Mali et al., 
2013). В обозримом будущем все это обеспечит 
возможность широкого использования подхо-
дов не только прямой, но и обратной генетики 
для выделения и детального анализа других 
регуляторных генов биосинтеза флавоноидов 
пшеницы и реконструкции регуляторной сети 
данного метаболического пути с учетом ее ви-
доспецифичных особенностей. 
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Summary

The biosynthesis of flavonoid compounds is one of the best-studied metabolic pathways in plants. The 
researchers’ attention to the biochemical, physiological and genetic aspects of flavonoid biosynthesis is 
associated primarily with the wide range of their biological properties. In addition, the flavonoid biosynthesis 
gene system is an excellent genetic model. Owing to the development of molecular and genomic methods in 
recent years, considerable progress is made in the understanding of the molecular and genetic mechanisms 
underpinning flavonoid biosynthesis in bread wheat (Triticum aestivum L.). This article provides a brief 
overview of the results of research in the structural and functional organization of flavonoid biosynthesis 
genes in wheat and its relatives. 

Key words: secondary metabolites, phenolic compounds, flavonoids, anthocyanins, proanthocyanidins, 
regulatory genes, structural genes, gene cloning, sequencing, mapping, gene expression.


