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Окраска некоторых органов пшеницы имеет адаптивное значение. Признаки окраски широко ис-
пользуются в таксономии и для паспортизации сортов пшеницы, а также являются удобной моделью 
для генетических и молекулярно-генетических исследований. В обзоре представлены данные по 
хромосомной локализации, генетическому картированию и структурно-функциональной организа-
ции всех известных генов, определяющих окраску у пшеницы. К настоящему времени определена 
локализация около 30 генов пшеницы, детерминирующих окраску различных органов. Данные гены 
представлены главным образом гомеологичными локусами в геномах А, В и D, большинство из 
которых расположены в ген-богатых районах 1S0.8 и 7S0.4 генома пшеницы. Сравнительное карти-
рование у разных видов злаков указывает на то, что ортологичные гены, контролирующие окраску, 
могут как встречаться у отдельных представителей (гомеологичный ряд генов Rg выявлен только 
у пшениц и эгилопсов, R – у пшениц, эгилопсов и ржи), так и быть широко представленными во 
всем семействе злаков (гены, определяющие фенотип по признакам антоциановой окраски). Данные 
по сравнительному картированию в сочетании с результатами последних работ, направленных на 
клонирование и исследование функции генов, детерминирующих окраску органов пшеницы, дают 
основание считать, что эти гены относятся к семействам Myb- и Myc-подобных генов, кодирующих 
активаторы транскрипции структурных генов биосинтеза флавоноидных пигментов у растений.
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Введение

У пшеницы окрашенными могут быть зерно, 
колосковые чешуи, колеоптиле, стебель, лист, 
ушки листового влагалища, пыльники (рис. 1). 
Различные аллели в локусах, определяющих 
признаки окраски, дают легко различимые 
фенотипы, поэтому признаки окраски широко 
используются для таксономической класси-
фикации (например, признак окраски колоса 
используется для определения подвидов пше-
ницы) и паспортизации сортов (окраска коле-
оптиле и ушек листового влагалища).

Окраска некоторых органов пшеницы имеет 
адаптивное значение. Еще Ч. Дарвин, ссылаясь 
на «Gardener’s Chronicle», сообщал о многочис-
ленных наблюдениях относительно большей 
жизнеспособности в районах с холодным кли-

матом красноколосой пшеницы по сравнению 
с белоколосой (Darwin, 1883). Позже Е.Н. Син-
ская (1925) в своей работе «О полевых культу-
рах Алтая» отмечала, что в данном регионе ос-
новной фон составляет остистая красноколосая 
пшеница – var. ferrugineum. При этом попытки 
местных земледельцев распространить другую 
разновидность – белоколосую var. lutescence – 
затруднены, так как lutescence сильнее страда-
ет от заморозков и быстро вытесняется более 
приспособленной к местным условиям красно-
колосой пшеницей. В руководстве по апробации 
сельскохозяйственных культур (Якубцинер, 
Савицкий, 1947) отмечается, что в СССР крас-
ноколосые сорта мягкой пшеницы тяготеют к 
северу и более возвышенным зонам, а в Сибири 
в яровых посевах имеют распространение или 
продвигаются сорта, которые имеют чешую 
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Рис. 1. Признаки окраски у пшеницы.

серо-дымчатой окраски. Позднее Мартынов и 
Добротворская (1997), изучив распространение 
морфологических признаков колоса мягкой 
пшеницы на территории бывшего СССР, сдела-
ли вывод о том, что в регионах с недостаточной 
теплообеспеченностью вегетационного перио-

да частота аллелей, определяющих красную 
окраску колоса, значительно повышается по 
сравнению с другими регионами.

Известно свойство высокой устойчивости 
краснозерных сортов пшеницы к прорастанию 
на корню (Freed et al., 1976). О селективном 
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преимуществе краснозерных сортов пшеницы 
в районах с повышенной влажностью свиде-
тельствуют результаты исследований частот 
встречаемости доминантных аллелей в локусах, 
детерминирующих красную окраску зерна (Пу-
хальский, 1984), и соотношения краснозерных 
и белозерных сортов в регионах, контрастных 
по количеству осадков, на территории бывшего 
СССР (Мартынов, Добротворская, 1997). Также 
отмечалось, что растения мягкой пшеницы, 
имеющие интенсивную фиолетовую окраску 
колеоптиле, стебля и пыльников, проявляют 
устойчивость к твердой и пыльной головне 
(Богданова и др., 2002). 

Интерес к признакам окраски обусловлен 
еще и тем, что они представляют удобную 
модель для генетических и молекулярно-гене-
тических исследований. Самые первые работы 
по генетике пшеницы были посвящены окраске 
колоса и зерна (Tschermak, 1901; Spillman, 1902; 
Biffen, 1905; Nilsson-Ehle, 1909, 1914; Howard А., 
Howard G., 1912, 1915). Изучение данных при-
знаков позволило впервые описать явление по-
лимерии (Nilsson-Ehle, 1909, 1914). С участием 
генов, детерминирующих окраску, проводились 
построение первых генетических карт мягкой 
пшеницы (Law, Wolfe, 1966) и создание коллек-
ций изогенных линий твердой (Watanabe, 1994) 
и мягкой пшеницы (Коваль, 1997; Arbuzova et al., 
1998). В последние годы система генов, детер-
минирующих окраску, используется в качестве 
модели для изучения механизмов согласованной 
работы гомеологичных генов при формировании 
признаков мягкой пшеницы, и особенностей экс-
прессии гомеологичных генов злаков различного 
происхождения в геноме пшеницы (Khlestkina et 
al., 2008b, 2009e; Khlestkina, 2010).

Гены, определяющие красную окраску 
зерна пшеницы. Первые работы по исследо-
ванию генетических основ признака красной 
окраски зерна пшеницы восходят к началу ХХ в. 
Р. Биффен наблюдал моногенный доминантный 
характер наследования окраски зерна (Biffen, 
1905). В 1914 г. Г. Нильссон-Эле впервые сооб-
щил о наличии трех независимых доминантных 
генов, определяющих красную окраску зерна у 
пшеницы (Nilsson-Ehle, 1914), показав при этом 
увеличение периода покоя семян пшеницы в 
зависимости от дозы гена, контролирующего 
данный признак. 

Вплоть до середины ХХ в. велись обшир-
ные работы по изучению наследования крас-
ной окраски зерна с помощью классического 
генетического анализа. Выявлялись сорта с 
доминантными аллелями в 1, 2 или 3 локусах, 
определяющих окраску (Ausemus, 1946). По-
лучение анеуплоидных линий пшеницы Эрни 
Сирсом и развитие метода моносомного анализа 
позволили установить хромосомную локализа-
цию данных генов. Так, было установлено, что 
краснозерный сорт мягкой пшеницы Chinese 
Spring несет один ген (R1 – red grain), определя-
ющий данный признак, который локализуется в 
хромосоме 3D (Sears, 1954). Затем, помимо гена 
R1, были локализованы и два других гена – R2 
в хромосоме 3А и R3 в хромосоме 3В (Allan, 
Vogel, 1965; Metzger, Silbaugh, 1970). 

Создание RFLP (restriction fragment length 
polymorphism – полиморфизм длины рестрик-
ционных фрагментов) карт пшеницы позволило 
картировать гены R в дистальных районах длин-
ных плеч хромосом 3 гомеологической группы 
вблизи RFLP-локуса Xbcd131 (Gale et al., 1995; 
Flintham, Gale, 1995). Одинаковое расположение 
генов R на хромосомах 3А, 3В и 3D позволило от-
нести их к одной гомеологической группе генов, 
в связи с чем им были присвоены новые названия 
R-A1 (бывший R2), R-B1 (R3) и R-D1 (R1) соглас-
но правилам обозначения гомеологичных генов 
пшеницы (McIntosh et al., 1998). У тетраплоид-
ной пшеницы проведены детальное физическое 
картирование гена R-A1 (Kuraparthy et al., 2008) 
и микросателлитное картирование гена R-В1 
(Nalam et al., 2006). У синтетической аллогекса-
плоидной пшеницы с помощью микросателлит-
ных маркеров картирован ген R-D1, унаследо-
ванный от Aegilops tauschii (Li et al., 2010). Гены 
R располагаются в ген-богатом районе генома 
пшеницы 3L0.9, который содержит в том числе 
гены, контролирующие устойчивость к бурой 
(Lr24 в хромосоме 3D) и стеблевой (Sr24–3D, 
Sr35–3A) ржавчине (McIntosh et al., 2008; 
Erayaman et al., 2004). Ген, определяющий крас-
ную окраску зерна ржи (R-R1), гомеологичный 
генам R-1 пшеницы, локализован в хромосоме 6R 
(Miller, 1984). Гены, контролирующие похожий 
признак у других видов злаков, например гены 
Re2/Pre2 ячменя и ген Р кукурузы, локализованы 
в негомеологичной позиции (Lundqvist et al., 
1996; Davis et al., 1999).
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Параллельно с генетическими исследования-
ми проводился и биохимический анализ пигмен-
тов зерна пшеницы. На основании позитивной 
корреляции между интенсивностью красной 
(красно-коричневой) окраски зерна и количе-
ством флавоноидных соединений катехина и 
катехинтанина в незрелом зерне было установ-
лено, что основным пигментом, окрашивающим 
оболочку зерна пшеницы, является красно-
коричневый флавоноидный пигмент, произ-
водный катехинов (Miyamoto, Everson, 1958). 
Авторы предположили, что данный пигмент 
может относиться к флобафенам. Однако в на-
стоящее время известно, что флобафен является 
производным флаван-4-олов, а не флаван-3-олов 
(катехинов; Winkel-Shirley, 2001, 2002), обнару-
женных в оболочке зерна (Miyamoto, Everson, 
1958). Поэтому можно предположить, что 
оболочка зерна окрашена не флобафенами, а 
проантоцианидинами, производными катехи-
нов, которые наряду с флобафенами являются 
красно-коричневыми пигментами.

Развитие методов структурно-функциональ-
ной геномики позволило выйти в последние 
годы на новый уровень изучения генов, опре-
деляющих красную окраску зерна. Так, при 
использовании изогенных линий по окраске 
зерна (Коваль и др., 1997) было установлено, 
что гены R кодируют Myb-подобные факторы 
транскрипции, регулирующие экспрессию 
генов биосинтеза флавоноидов Сhs, Chi, F3h и 
Dfr (Himi et al., 2005, 2011; Himi, Noda, 2005); 
описаны структурные изменения генов R, опре-
деляющие их рецессивное состояние. Тот факт, 
что ген R регулирует транскрипцию гена F3h, 
участие которого в биосинтезе флобафенов не 
требуется, но является необходимым для по-
лучения проантоцианидинов (Winkel-Shirley, 
2001, 2002), еще раз указывает на то, что красная 
окраска зерна пшеницы обусловлена накопле-
нием проантоцианидинов, а не флобафенов.

Гены, определяющие окраску колоса и 
остей пшеницы. Еще до переоткрытия законов 
Менделя Г. де Вильморен и В. Римпау описали 
результаты скрещивания белоколосых пшениц 
с красноколосыми (Zeven, 1983). Вывод о мо-
ногенном доминантном характере наследова-
ния красной окраски колоса впервые сделал 
Э. Чермак (Tschermak, 1901), затем Р. Биффен 
(Biffen, 1905). Впоследствии ряд исследовате-

лей также наблюдали моногибридный характер 
расщепления по данному признаку при скре-
щивании многих красноколосых сортов мягкой 
пшеницы с белоколосыми (Филипченко, 1934; 
Вавилов, 1935; Ausemus et al., 1946). Вместе с 
тем Нильссон-Эле (Nilsson-Ehle, 1909) наряду 
с расщеплением 3 : 1 обнаружил при скрещи-
вании некоторых красноколосых сортов с бе-
локолосыми расщепление 15 : 1 с различными 
градациями красной окраски. Аналогичное яв-
ление, впервые установленное Нильссоном-Эле 
для красной окраски зерна и заключающееся 
в контролировании признака двумя независи-
мыми и однозначными по своему действию 
генами, позднее получило название полимерии. 
После Нильссона-Эле наличие в геноме мягкой 
пшеницы доминантных аллелей в двух локусах, 
определяющих красную окраску колоса, об-
наружили и другие исследователи (Howard A., 
Howard G., 1912; Kiessling, 1914; Malinowski, 
1914). У сортов твердой пшеницы выявлялся мо-
ногенный (Howard A., Howard G., 1912; Kiessling, 
1914) или дигенный (Malinowski, 1914) характер 
наследования красной окраски колоса. 

Параллельно с изучением наследования 
красной окраски колоса проводилось иссле-
дование генетических основ признака черной 
окраски колоса, имеющего моногенный харак-
тер наследования (Biffen, 1905; Engledow, 1914; 
Kezer, Boyaсk, 1918; Percival, 1921) и тесно 
сцепленного с признаком опушения колоско-
вых чешуй у твердой (Engledow, 1914; Kezer, 
Boyaсk, 1918; Kadam, 1936) и мягкой (Sikka et 
al., 1961; Панин, Нецветаев, 1986) пшеницы. В 
отдельных случаях наблюдалась рекомбинация 
между локусами, детерминирующими черную 
окраску и опушение колосковых чешуй (у тет-
раплоидной пшеницы – 2,4 %; Ваценко, 1934; у 
диплоидной – 6,1 %; Kuspira et al., 1989).

Развитие методов анеуплоидного генети-
ческого анализа позволило локализовать ген, 
определяющий опушение колоса (Hg – hairy 
glume), а вместе с ним и тесно сцепленный ген, 
определяющий черную окраску колоса (Bg – 
black glume), в хромосоме 1А мягкой пшеницы 
(Burnham, 1962; Law, Chapman, 1974). Первый 
ген, определяющий красную окраску колоса 
(Rg1), был локализован в хромосоме 1В мягкой 
пшеницы (Unrau, 1950; Metzger, Silbaugh, 1970; 
Алиев, Мусаев, 1981; Efremova et al., 1998) в 
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плече 1BS (Fletcher, McIntosh, 1974). Второй ген 
(Rg2) был локализован в хромосоме 1D (Kerber, 
Dyck, 1969; Rowland, Kerber, 1974) в плече 1DS 
(Jones et al., 1990) у искусственных аллогекса-
плоидов, созданных на основе тетраплоидной 
пшеницы и Ae. tauschii (красная окраска на-
следовалась от Ae. tauschii). Третий ген (Rg3) 
был выявлен в коротком плече хромосомы 1AS 
(Елохина, 1990; Собко, Созинов, 1993; Efremova 
et al., 1998). C помощью моносомного анализа 
был локализован ген, определяющий серо-
дымчатую окраску колоса в хромосоме 1DS 
(Пшеничникова и др., 2005).

Развитие методов молекулярно-генетиче-
ского картирования позволило установить бо-
лее точную внутрихромосомную локализацию 
генов Bg у Triticum monococcum (van Deynze et 
al., 1995), T. timopheevii (Salina et al., 2006) и 
T. aestivum (Хлесткина и др., 2000; Khlestkina 
et al., 2006, 2009d); Rg1 у T. durum (Blanco et 
al., 1998) и T. aestivum (Хлесткина и др., 2000; 
Khlestkina et al., 2006, 2009d); Rg2 у T. aestivum 
(Arzani et al., 2004; Khlestkina et al., 2006, 2009c); 
Rg3 у T. aestivum (Khlestkina et al., 2006) и гена, 
детерминирующего серо-дымчатую окраску ко-
лоса у T. aestivum (Khlestkina et al., 2006). Нали-
чие общих маркеров в хромосоме 1А позволило 
провести сравнение результатов картирования 
гена Bg у разных видов пшеницы (рис. 2). 
Видно, что порядок генов/маркеров одинаков у 
гексаплоидной, тетраплоидной и диплоидной 
пшениц, хотя расстояние между генами/марке-
рами варьирует, являясь наименьшим (1,5 сМ) 
между Bg и Xgwm0136 у T. aestivum и наиболь-
шим (12,5 cM) у T. durum (рис. 2). 

Гены, определяющие черную, красную и 
серо-дымчатую окраску колосковых чешуй, 

были картированы в гомеологичных позициях 
в дистальных районах хромосом 1АS, 1BS и 
1DS мягкой пшеницы. Доказано, что Rg3 и Bg 
являются разными аллелями одного и того же 
локуса. Согласно правилам обозначения генов 
пшеницы, данный локус получил наименование 
Rg-A1 с обозначением Rg-A1a аллеля, опреде-
ляющего отсутствие окраски, Rg-A1b вместо 
Rg3 и Rg-A1c вместо Bg. Также показано, что 
ген Rg2 и ген, определяющий серо-дымчатую 
окраску колоса, картированные в хромосоме 
1D, являются аллельными (обозначены Rg-D1b 
и Rg-D1c соответственно). Гомеологичный ген 
в хромосоме 1В (Rg1) был обозначен Rg-B1 
(Khlestkina et al., 2006, 2009c, d).

Гены, определяющие окраску колосковых че-
шуй, гомеологичные генам Rg мягкой пшеницы, 
изученным в настоящей работе, выявлены только 
у пшениц (van Deynze et al., 1995; Korzun et al., 
1999; Khlestkina et al., 2006, 2009b; Salina et al., 
2006d) и эгилопсов (Arzani et al., 2004; Khlest-
kina et al., 2006, 2009c). Гены, контролирующие 
похожий признак у других видов злаков (B/Blp 
и Re2/Pre2 ячменя, Р кукурузы), локализованы 
в негомеологичной позиции (Ahn et al., 1993; 
Lundqvist et al., 1996; Davis et al., 1999).

Сравнительный анализ транскрипции струк-
турных генов биосинтеза флавоноидных 
пигментов в колосковых чешуях изогенных 
линий, отличающихся аллельным состоянием 
локусов Rg-A1 и Rg-D1, выявил участие генов 
Rg в активации транскрипции генов биосинтеза 
флавоноидных пигментов флобафенов и/или 
3-дез оксиантоцианидинов в колосковых чешуях 
(Khlestkina, 2010).

В отличие от окраски колоса окраска остей 
пшеницы остается мало изученной с генети-

Рис. 2. Локализация генов, определяющих черную окраску (Bg) и опушение (Hg) колоса, на генетических 
картах хромосомы 1А диплоидной, тетраплоидных и гексаплоидной пшеницы.
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ческой точки зрения, хотя считается, что эти 
признаки связаны между собой. Действитель-
но, у остистых форм пшеницы с окрашенным 
колосом нередко наблюдается и окраска остей 
(McIntosh et al., 2008). В противоположность 
более ранним сообщениям о моногенном доми-
нантном характере наследования окраски остей 
у твердой и мягкой пшениц (Ausemus, 1946) 
В. Панин и В. Нецветаев (1986) наблюдали 
присутствие у пшеницы трех комплементарных 
генов, определяющих черную окраску остей 
(Bla1, Bla2 и Bla3), один из которых (Bla1 – black 
awn) им удалось локализовать в хромосоме 1AS. 
Позже на молекулярно-генетической карте мяг-
кой пшеницы (Röder et al., 1998) вблизи локусов 
Gli-1 были выявлены 3 QTL-локуса Raw (red 
awn), определяющих красную окраску остей 
(QRaw.ipk-1A, QRaw.ipk-1B и QRaw.ipk-1D; 
Börner et al., 2002). Однако с помощью той же 
самой картирующей популяции был выявлен 
только один локус, определяющий красную 
окраску колоса (по локализации совпадающий 
с QRaw.ipk-1D), а не три локуса, как следовало 
бы ожидать в случае плейотропного влияния 
одного и того же гена на окраску и колоса, и 
остей (Börner et al., 2002). 

Локусы Rg и Raw (Börner et al., 2002; Khlestkina 
et al., 2006) располагаются в ген-богатом районе 
генома пшеницы 1S0.8, который, как известно, 
содержит наибольшее число фенотипических 
маркеров (32) по сравнению с остальными 47 
ген-богатыми районами пшеницы (Erayman et 
al., 2004). Из этих фенотипических маркеров 
наиболее близко к генам Rg и Raw расположены 
гены, контролирующие устойчивость к бурой 
ржавчине (Lr10) и мучнистой росе (Pm3) (хро-
мосома 1AS), к желтой ржавчине (Yr10 и Yr15; 
1BS), к бурой (Lr21) и желтой (Yr10b) ржавчине 
(хромосома1DS; Erayaman et al., 2004; McIntosh 
et al., 2008). Кроме того, ген Rg-A1 является 
тесносцепленным с геном Hg, контролирующим 
опушение колосковых чешуй (Khlestkina et al., 
2006), и все локусы Rg-1 тесно сцеплены с локу-
сами Gli-1, кодирующими запасные белки зерна 
глиадины (Leisle et al., 1985; Панин, Нецветаев, 
1986; Payne et al., 1986; Собко, Созинов, 1993, 
1997; Кудрявцев, Попова, 1994; Pshenichnikova, 
Maystrenko, 1995; Пшеничникова и др., 2005). 

Гены, определяющие антоциановую окрас-
ку различных органов пшеницы. Впервые 

характер наследования антоциановой (красной) 
окраски колеоптиле был изучен Гоулденом с 
соавторами (Goulden et al., 1928), установив-
шими роль двух факторов, определяющих 
развитие данного признака у сорта H-44 мягкой 
пшеницы. Впоследствии выявлялись как моно-
генный (Ausemus et al., 1946; Zeven, 1973), так 
и дигенный (Quisenberry, 1931; Churchward, 
1938; Sutka, 1977) характер наследования, отме-
чалось неполное доминирование окраски (Jha, 
1964; Sutka, 1977) и сообщалось о сцеплении 
окраски колеоптиле с устойчивостью к стеб-
левой и бурой ржавчине (Goulden et al., 1928; 
Wu, Ausemus, 1930), с признаком «удлиненный 
колос» (Matsumura, 1950).

Э. Сирс (Sears, 1954) с помощью созданных 
им анеуплоидных линий пшеницы показал, что 
в хромосоме 7А сорта Hope локализован ген, 
определяющий красную окраску колеоптиле. 
Впоследствии с помощью биохимического 
анализа замещенных линий Chinese Spring 
(Hope) было установлено участие хромосом 
7А и 7В сорта Hope в контроле антоциановой 
пигментации колеоптиле (Gale, Flavell, 1971). 
Гены, локализованные в хромосомах 7А и 7В, 
получили обозначение Rc1 и Rc2 (red coleoptile) 
соответственно. На основе анеуплоидного гене-
тического анализа, проведенного при использо-
вании синтетической гексаплоидной пшеницы, 
удалось доказать существование в хромосоме 
7D третьего гена Rc (Rc3), ответственного за 
формирование данного признака, унаследован-
ного от диплоидного предка D-генома Ae. taus-
chii (Jha, 1964). С помощью телоцентрических 
линий Rc3 был картирован в хромосоме 7DS 
на расстоянии около 10 рекомбинационных 
единиц от центромеры (Rowland, Kerber, 1974). 
Гены-супрессоры антоциановой пигментации 
выявлены в хромосомах 2А, 2В, 2D, 3В и 6А 
T. spelta (Tahir, Tsunewaki, 1969) и 2А, 2В, 2D, 
4В и 6А T. aestivum (Sutka, 1977).

В популяциях, используемых для картиро-
вания RFLP-маркеров мягкой пшеницы (Chao 
et al., 1989; Nelson et al., 1995), обнаружилось 
расщепление среди прочих признаков и по 
окрас ке колеоптиле. В результате С. Чао с соавт. 
картировали ген Rc3 на расстоянии 3сМ от 
RFLP-маркера Xpsr108 в хромосоме 7DS мягкой 
пшеницы (Chao et al., 1989), а Дж. Нельсон с со-
авторами, используя QTL-анализ, локализовали 
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ген Rc1 в районе RFLP-маркера Xcdo17 в хромо-
соме 7AS (Nelson et al., 1995). Ген Rc2 оставался 
некартированным, пока не было осуществлено 
сравнительное картирование всех трех генов 
Rc1, Rc2 и Rc3 с помощью SSR-маркеров 
(Khlestkina et al., 2002a, b). В результате было 
установлено, что данные гены локализуются в 
прицентромерных районах хромосом 7AS, 7BS 
и 7DS на почти одинаковом расстоянии (около 
15–21 сМ) от центромеры. Таким образом, было 
показано, что Rc1, Rc2 и Rc3 являются гомеоал-
лельными локусами, в связи с чем им были при-
своены новые обозначения Rc-A1, Rc-B1 и Rc-D1 
соответственно (Khlestkina et al., 2002a, b). 
QTL-локусы, определяющие красную окраску 
колеоптиле, были выявлены в хромосомах 7AS, 
7DS и 4BL (Khlestkina et al., 2002a) при исполь-
зовании популяции ITMI (Röder et al., 1998). Ло-
кус в хромосоме 4BL совпадает по локализации 
с геном, ингибирующим окраску колеоптиле, 
описанным ранее (Sutka et al., 1977). У дипло-
идной пшеницы ген Rc-A1 был картирован в 
хромосоме 7AS (Singh et al., 2007). У эгилопсов 
секции Sitopsis окраска колеоптиле контро-
лируется хромосомой 7S (Friebe et al., 1993, 
1995, 2000; Khlestkina et al., 2009b), у ржи – 
хромосомой 4R (Zeller, Koller, 1981; Miller, 
1984; Khlestkina et al., 2009e) и локализуется в 
участке длинного плеча 4RL (Khlestkina et al., 
2009е), соответствующего короткому плечу 
хромосомы 7 остальных видов Triticeae (Devos 
et al., 1993) (табл. 1).

В первых работах, направленных на изуче-
ние наследования окраски колеоптиле, сооб-
щалось о тесном сцеплении данного признака 
с окраской стебля (Clark, 1924; Worzella, 1937, 
1942; Chin, 1944a), пыльников (Chin, 1944b) и 
перикарпа зерна (Шрайбер, 1931), тогда как с 
окраской ушек листового влагалища сцепления 
не наблюдалось. Позже выяснилось, что гены, 
определяющие красную окраску ушек, локали-
зованы в других гомеологичных группах: Ra (red 
auricle) в хромосоме 1D (Гуляева, 1984); Ra2 – 
в 4В и Ra3 – в 6В (Melz, Thiele, 1990), тогда как 
гены, детерминирующие окраску стебля, пыль-
ников и перикарпа, относятся, как и гены Rc, к 
7-й гомеологической группе хромосом. Так, ген, 
определяющий антоциановую окраску стебля 
(Pc1 – purple culm), был локализован в хромосо-
ме 7В сорта Hope (Kuspira, Unrau, 1958). Позже 

Pc1 был картирован в коротком плече данной 
хромосомы на расстоянии 31 рекомбинационная 
единица от центромеры (Law, Wolfe, 1966). Ло-
кализация другого гена, определяющего окраску 
колоса (Рс2), была определена в хромосоме 7D 
(Майстренко, 1992; Maystrenko, Laikova, 1995; 
Лайкова и др., 2005) у ряда сортов и линий, у 
которых окраска стебля была сцеплена с ан-
тоциановой пигментацией пыльников (purple 
anther – ген Pan1). Возможность плейотропно-
го влияния одного и того же гена на окраску и 
пыльников и стебля была отвергнута, так как в 
потомстве F2, полученном от скрещивания окра-
шенных сортов с неокрашенными, наблюдались 
рекомбинантные генотипы Pc2Pc2/pan1pan1 и 
pc2pc2/Pan1Pan1 (Майстренко, 1992). С помо-
щью моносомного анализа в хромосоме 7В был 
локализован один из двух комплементарных 
генов (Pp1 – purple pericarp), детерминирующих 
пурпурную окраску перикарпа (Piech, Evans, 
1979; Arbuzova et al., 1998). Локализация второго 
комплементарного гена (о возможном наличии 
двух доминантных генов Pp с комплементарным 
взаимодействием первыми сообщали McIntosh, 
Baсker (1967); Bolton (1970) оставалась спорной 
(в хромосоме 6А – Рр2 и 2А – Рр3 (Arbuzova et 
al., 1998), до тех пор пока не было установлено, 
что гены Рр2 и Рр3 являются разными аллелями 
одного и того же локуса (Рр3) в хромосоме 2А 
(Dobrovolskaya et al., 2006).

Использование RFLP-маркеров позволило 
картировать ген Pc1 в хромосоме 7BS у мягкой 
(Chao et al., 1989) и твердой (Blanco et al., 1998) 
пшениц, а также новый ген Pan2 в хромосоме 
7AS твердой пшеницы (Blanco et al., 1998). В 
пользу существования локуса Рс в хромосоме 
7А свидетельствовало выявление в данной хро-
мосоме QTL-локуса, контролирующего окраску 
стебля (Lohwasser et al., 2004).

С помощью микросателлитных маркеров 
проведено сравнительное картирование трех 
генов Рс, гена Pan1, генов Rc-1 и ряда новых 
локусов, детерминирующих антоциановую 
пигментацию листовых пластинок (Plb – purple 
leaf blade), листовых влагалищ (Pls – purple leaf 
blade), перикарпа зерна и колосковых чешуй (Pg – 
purple glume) (Khlestkina et al., 2009b, 2010a, b; 
Tereshchenko et al., 2012b). При этом характер 
наследования признаков антоциановой окрас-
ки листовых пластинок, листовых влагалищ и 
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колосковых чешуй был изучен впервые. Фено-
типический анализ F2 популяции тетраплоидной 
пшеницы T. durum показал, что данный признак 
контролируется одним доминантным геном, 
обозначенным Pg, а картирование позволило вы-
явить локализацию данного гена в хромосоме 2А 
в тесном сцеплении с геном Рр3 (Khlestkina et al., 
2010a). На основе схожей функции и хромосом-
ной локализации предполагаемыми ортологами 
генов Pp3 и Pg могут являться гены, кодирующие 
Myc-подобные гены-регуляторы биосинтеза ан-
тоцианов риса (Pb/Ra) и кукурузы (Lc/R) (Dooner, 
Kermicle, 1976; Ludwig et al., 1989; Hu et al., 1996; 
Wang, Shu, 2007). У ржи и ячменя антоциановую 
окраску зерна контролируют хромосомы 2R и 
2Н (de Vries, Sybenga, 1984), что согласуется с 
локализацией гена Pp3 в хромосоме 2А мягкой 
пшеницы (Dobrovolskaya et al., 2006; Khlestkina 
et al., 2010а) (табл. 2).

Фенотипический анализ нескольких F2 
популяций мягкой и твердой пшениц показал, 
что признаки антоциановой окраски листовых 
пластинок и листовых влагалищ наследуются 
моногенно с доминированием окрашенных 
форм. Микросателлитное картирование позво-
лило локализовать гены, определяющие анто-
циановую окраску листовых пластинок (Plb-1), 
листовых влагалищ (Pls-1), колеоптиле (Rc-1) и 
стебля (Рс-1), в коротком плече каждой из хро-
мосом 7-й гомеологической группы (Khlestkina 
et al., 2008а, 2009b, 2010a, b). В некоторых по-
пуляциях между данными признаками окраски 
рекомбинация не наблюдалась. В хромосоме 
7В твердой пшеницы вместе с кластером генов 
Pls-В1, Plb-B1, Pc-B1 и Rc-B1 колокализовался 
один из двух комплементарных доминантных 
генов, определяющих антоциановую окрас-
ку перикарпа зерна, обозначенный Рр-B1 
(Khlestkina et al., 2010a). 

В хромосоме 7D мягкой пшеницы вместе с 
кластером генов Pls-D1, Plb-D1, Pc-D1 и Rc-D1 
также колокализовался один из двух компле-
ментарных доминантных генов, определяющих 
антоциановую окраску перикарпа зерна, обо-
значенный Рр-D1, и ген, определяющий окраску 
пыльников, Pan1 (Pan-D1) (Khlestkina et al., 
2009b; Tereshchenko et al., 2012b). Отметим, 
что донорами функциональных аллелей одного 
из двух комплементарных генов Рр3 или Рр-1 
могут являться виды злаков, для которых пур-

пурная окраска перикарпа зерна нехарактерна 
(T. timopheevii и Ae. speltoides соответственно) 
(Tereshchenko et al., 2012а). Необходимость 
одновременного присутствия функциональных 
аллелей двух комплементарных генов из разных 
геномов (А и В или А и D) объясняет тот факт, что 
формы с пурпурной окраской перикарпа зерна 
выявляются лишь среди аллополиплоидных ви-
дов T. durum и T. aestivum (Zeven, 1991; Arbuzova 
et al., 1998; Tereshchenko et al., 2012а, b).

Кластеры генов, определяющих антоциано-
вую окраску колеоптиле, стебля, пыльников, 
листовых пластинок и листовых влагалищ, рас-
полагаются в хромосомах 7А, 7В и 7D в гомео-
логичных позициях относительно друг друга 
(Khlestkina et al., 2009b, 2010a, b; Tereshchenko 
et al., 2012b). Данные гены колокализуются с 
гомологами генов С1/Pl, кодирующих Myb-
подобные регуляторные факторы биосинтеза 
антоцианов у кукурузы, выявленными ранее 
у пшеницы с помощью блот-гибридизации 
(Li et al., 1999; Khlestkina et al., 2008а). Гены 
Pc-1, Pan-1, Plb-1, Pls-1, Rc-1 и Pp1-1 могли 
произойти в результате дупликации гена-гомо-
лога С1/Pl, расположенного в коротком плече 
хромосомы 7 диплоидного предка группы видов 
Triticum-Aegilops, вследствие неравного крос-
синговера и последующей тканевой специали-
зации образовавшихся копий. Cравнительное 
изучение влияния доминантных и рецессивных 
аллелей в локусах Rc-A1, Rc-B1 и Rc-D1 на 
транскрипционную активность структурных 
генов биосинтеза антоцианов в колеоптиле 
пшеницы (Khlestkina et al., 2008b, 2009е, 2010b) 
подтвердило регуляторную роль генов Rc в 
биосинтезе антоцианов. С помощью анализа со-
держания антоцианов в колеоптиле (Khlestkina 
et al., 2011) и эффекта разных аллелей Rc на 
транскрипцию структурных генов биосинтеза 
антоцианов (Khlestkina et al., 2010b) выявлен 
множественный аллелизм в локусах Rc.

Кластеры генов, контролирующих антоциа-
новую окраску, относятся к ген-богатому райо-
ну 7S0.4 генома пшеницы (Erayman et al., 2004), 
где также локализуются гены, контролирующие 
развитие растений, качество зерна, урожай-
ность и устойчивость пшеницы к различным 
заболеваниям. Так, в районе 7S0.4 хромосомы 
7AS располагаются локусы, контролирующие 
длину колоса (Wang et al., 2002), массу зерна 
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(Pshenichnikova et al., 2009), содержание белка 
в зерне (Blanco et al., 2002) и чувствительность 
к фотопериоду (Kuchel et al., 2006). В анало-
гичном районе хромосомы 7BS располагаются 
гены, контролирующие содержание белка в 
зерне (Blanco et al., 2002; Khlestkina et al., 2009а) 
и чувствительность к фотопериоду (Khlestkina 
et al., 2009а), а в 7DS – гены, контролирующие 
массу зерна (Röder et al., 2008), устойчивость к 

септориозу, бурой ржавчине, церкоспореллезу 
и тле (Worland et al., 1988; Ellerbrook, Worland, 
2001; Arraiano et al., 2001; Liu et al., 2001, 2002; 
Adhikari et al., 2004; Simon et al., 2010).

Таким образом, многие гены, детерминиру-
ющие окраску, являются тесно-сцепленными с 
хозяйственно ценными генами и могут служить 
морфологическими маркерами при отборе форм 
пшеницы, несущих полезные признаки. 

Таблица 3 
Гены, определяющие фенотип пшеницы по признакам окраски, 

их геномная и хромосомная локализация у разных видов 

Признак Геном А Геномы B или S Геном D

Красная окраска 
зерна

R-A1 (3A)Ta, Td (Flintham, 
Gale, 1995; Kuraparthy et al., 
2008)*

R-B1 (3B)Ta, Td (Flintham, Gale, 
1995; Nalam et al., 2006)*

R-D1 (3D)Ta, At (Flintham, 
Gale, 1995; Li et al., 
2010)*

Окраска колоса 
(красная, черная 
или серо-
дымчатая)

Rg-A1 (1A)Ta, Td, Tt, Tm (van 
Deynze et al., 1995; Blanco et 
al., 1998; Salina et al., 2006; 
Khlestkina et al., 2006)*

Rg-B1 (1B)Ta, Td (Khlestkina et 
al., 2006)*

Rg-D1 (1D)Ta, At (Khlest-
k i n a  e t  a l . ,  2 0 0 6 , 
2009c)*

Окраска остей 
(красная 
или черная)

QRaw.ipk-1A (1A)Td (Börner 
et al., 2002)* и Bla1 (1A)Td 
(Панин, Нецветаев, 1986)**

QRaw.ipk-1B (1B)Td (Börner et 
al., 2002)*

QRaw.ipk-1D  (1D)At 
(Börner et al., 2002)*

Красная окраска 
колеоптиле

Rc-A1 (7A)Ta, Td, Tb Khlestkina et 
al., 2002a; Singh et al., 2007)*

Rc-B1 (7B)Ta, Td (Khlestkina et al., 
2002a; Хлесткина, 2011)* и Rc-S1 
(7S)As (Friebe et al., 2000)**

Rc-D1 (7D)Ta, At Khlest-
kina et al., 2002a)*

Пурпурная 
окраска стебля

Pc-A1 (7A)Ta (Khlestkina et al., 
2010b)*

Pc-B1 (7B)Ta, Td (Khlestkina et al., 
2009b, 2010a)* и Pc-S1 (7S)As 
(Tereshchenko et al., 2012a)**

Pc-D1 (7D)Ta (Khlestkina 
et al., 2009b)*

Пурпурная 
окраска пыльников

Pan-A1 (7A)Td (Blanco et al., 
1998)*

Pan-S1 (7S)As (Tereshchenko et 
al., 2012a)**

Pan-D1 (7D)Ta (Khlest-
kina et al., 2009b)*

Пурпурная 
окраска листовых 
пластинок

Plb-A1 (7A)Ta (Khlestkina et 
al., 2010b)*

Plb-B1 (7B)Ta, Td (Khlestkina et al., 
2009b, 2010a)* и Plb-S1 (7S)As 
(Tereshchenko et al., 2012a)**

Plb-D1 (7D)Ta (Khlest-
kina et al., 2009b)*

Пурпурная 
окраска листовых 
влагалищ

Pls-A1 (7A)Ta (Khlestkina et 
al., 2010b)*

Pls-B1 (7B)Ta, Td (Khlestkina et al., 
2009b, 2010a)* и Pls-S1 (7S)As 
(Tereshchenko et al., 2012a)**

Pls-D1 (7D)Ta (Хлестки-
на, 2011)*

Пурпурная 
окраска 
перикарпа зерна

Pp3 (2A)Ta, Td, Tt (Dobrovolskaya 
et al., 2006; Khlestkina et al., 
2010a; Tereshchenko et al., 
2012a)*

Pp-B1 (7B)Td (Khlestkina et 
al., 2010a)* и  Pр-S1 (7S)As 
(Tereshchenko et al., 2012a)**

Pp-D1  (7D)Ta (Tere-
shchenko et al., 2012b)*

Пурпурная 
окраска колоса

Рg (2A)Td (Khlestkina et al., 
2010a)* Нет Нет

Красная окраска 
ушек листового 
влагалища

Нет Ra2 (4B)Ta и Ra3 (6B)Ta (Melz, 
Thiele, 1990)**

Ra1 (1D)Ta (Гуляева, 
1984)**

Голубая окраска 
алейронового 
слоя зерна

Ba (blue aleurone, 4A)Tb (Dub-
covsky et al., 1996; Singh et 
al., 2007)*

Нет Нет

Ta – T. aestivum, Tb – T. boeoticum, Td – T. durum, Tm – T. monococcum, Tt – T. timopheevii, Tu – T. urartu, As – Ae. speltoides, 
t – Ae. tauschii. Приведены ссылки на работы по картированию* (если гены не картированы, то по локализации**) 
соответствующих генов.
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Заключение

В табл. 3 суммированы данные по числу и 
локализации генов, определяющих фенотип 
пшеницы по признакам окраски. Видно, что 
большинство известных на данный момент ге-
нов представлено в виде гомеологичных копий 
в геномах А, В и D. Исключение составляют 
гены, встречающиеся только в геноме А (Ba, Pg 
и Pp3), и мало изученные гены Ra, выявленные 
в разных хромосомах геномов В (2 локуса) и D 
(1 локус).

Сравнительное картирование у разных видов 
злаков показало, что ортологичные гены, конт-
ролирующие окраску, могут как встречаться у 
отдельных представителей злаковых растений 
(гомеологичный ряд генов Rg выявлен только у 
пшениц и эгилопсов, R – у пшениц, эгилопсов 
и ржи), так и быть широко представленными во 
всем семействе злаков (гены, детерминирующие 
антоциановую окраску различных органов).

Накопленные к настоящему моменту знания 
позволяют считать, что гены, определяющие 
разнообразие форм пшеницы по окраске, яв-
ляются регуляторными и кодируют Myb- или 
Myc-подобные активаторы транскрипции 
структурных генов биосинтеза различных клас-
сов флавоноидных пигментов.
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GENES DETERMINING COLORATION OF DIFFERENT ORGANS IN WHEAT 

E. K. Khlestkina 

Institute of Cytology and Genetics, SB RAS, Novosibirsk, Russia, e-mail: khlest@bionet.nsc.ru

Summary

Coloration of some wheat organs may be of adaptive significance. Coloration traits are widely used in wheat 
taxonomy and variety identification. They also provide a suitable model for genetic and molecular studies. 
Here, data on chromosome location, genetic mapping, and structural and functional organization of all known 
genes determining coloration in wheat are reviewed. To date, thirty genes determining coloration in wheat 
have been mapped. These genes are represented mainly by homoeologous loci in the A, B and D genomes, and 
most of them are located in the 1S0.8 and 7S0.4 gene-rich regions of wheat genome. Comparative mapping 
in cereals shows that some orthologous genes determining coloration occur in a few species (homoeologous 
series Rg has been found in wheat and Aegilops only, and R, in wheat, Aegilops and rye), whereas others 
(genes determining anthocyanin pigmentation) widely occur in Poaceae. The data on comparative mapping 
together with the results of recent studies dedicated to cloning and functions of genes determining coloration 
in wheat suggest that these genes belong to the Myb- and Myc-like families of genes, encoding transcriptional 
activators for structural genes involved in plant flavonoid pigments biosynthesis. 

Key words: wheat, morphological traits, coloration, chromosome localization of genes, molecular mapping.


