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Введение. Антоцианы представляют собой нефотосинтетические пигменты растений, относя-

щиеся к классу флавоноидов. Они играют важную физиологическую и экологическую роль в раз-
витии растений, их защите от патогенов и неблагоприятных факторов внешней среды [1]. Так, об-
ладая мощной антиоксидантной активностью, антоцианы непосредственно участвуют в детокси-
кации свободных радикалов. Очищенные растворы антоцианов удаляют практически все виды ак-
тивных форм кислорода и азота с эффективностью в четыре раза большей, чем аскорбат и α-
токоферол [2]. Антоцианы активно поглощают излучение в УФ-области, защищая растения (в 
частности, генетический аппарат) от губительного действия УФ лучей.  

В настоящее время большое внимание уделяется изучению роли обогащенных антоцианами раз-
ных тканей и органов растений в формировании их стрессоустойчивости. Хорошим объектом для 
таких исследований является пшеница, для которой расшифрованы гены, контролирующие пигмен-
тацию отдельных ее органов, таких как колеоптили (Rc-гены), стебли (Pc), зерно (R), перикарп (Pp), 
пыльники (Pan) и др. [3], а также показана регуляторная природа этих генов [3, 4]. Важная роль в 
формировании устойчивости растений к абиотическим и биотическим факторам внешней среды от-
водится колеоптилям пшеницы. Так, показана защитная роль антоцианов, содержащихся в коле-
оптилях проростков пшеницы, выращиваемых в присутствии ионов Cd [5]. Проростки пшеницы с 
интенсивно окрашенными в красный цвет колеоптилями и высоким содержанием антоцианов обла-
дали большей устойчивостью к засухе по сравнению с растениями со слабо окрашенными органами 
и низким уровнем в них антоцианов [6]. 

Индукция накопления антоцианов в хозяйственно ценных сельскохозяйственных культурах, в 
том числе в озимых, может явиться весьма эффективным способом повышения устойчивости расте-
ний. 5-аминолевулиновая кислота (АЛК) – важнейший предшественник в системе биосинтеза тет-
рапирролов (хлорофиллов и гема), экологически безопасный природный регулятор роста растений 
и антистрессор, а также высокоэффективный индуктор накопления антоцианов. В литературе по-
казано, что АЛК усиливает обусловленную антоцианами окраску плодов, улучшает не только то-
варный вид, но и вкусовые качества яблок, персиков, груш, китайской сливы [7]. В кожуре яблок, 
обработанных АЛК, отмечено повышение экспрессии генов ключевых ферментов системы био-
синтеза антоцианов – PAL, CHS, CHI, DFR [8]. Наряду с этим, отсутствуют данные о влиянии эк-
зогенной АЛК на систему биосинтеза антоцианов в злаковых культурах. Мы предположили, что с 
помощью экзогенной АЛК можно индуцировать повышение уровня экспрессии генов, кодирую-
щих ключевые ферменты биосинтеза флавоноидов, и тем самым повысить содержание антоцианов 
в растениях озимой пшеницы. 

Целью данного исследования являлось изучение влияния экзогенной АЛК на экспрессию регуля-
торного гена PAP-1, кодирующего транскрипционный фактор РАР1/TaMYB75, а также на экспрес-
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сию структурных генов пути биосинтеза антоцианов – PAL, кодирующего ключевой фермент фе-
нилпропаноидного участка пути фенилаланин-аммоний-лиазу, и CHS, кодирующего начальный 
фермент флавоноидного участка пути халконсинтазу. 

Материалы и методы. Объектом исследования служили колеоптили 8-дневных проростков 
озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта «Эт W5», характеризующегося красной окраской ко-
леоптилей, и сорта «Влади», характеризующегося зеленой окраской колеоптилей. Семена пшени-
цы были любезно предоставлены Республиканским унитарным предприятием «Научно-
практический центр земледелия Национальной академии наук Республики Беларусь». Семена 
пшеницы предварительно замачивали в дистиллированной воде (контроль) или в растворе АЛК в 
концентрации 50 мг/л (вариант «АЛК») на 2 ч при температуре 25±2°С, затем семена высаживали 
в грунт «Восторг» и выращивали в лабораторных условиях при температуре 25±2°С до 8-дневного 
возраста. 

Уровень экспрессии генов PAL, CHS и PAP-1 оценивали методом ПЦР в реальном времени с 
использованием термоциклера C1000 Touch с оптическим модулем CFX96 (Bio-Rad, США). Сум-
марную РНК выделяли из свежих колеоптилей с помощью Tri-reagent (Sigma-Aldrich, США) и ко-
личественно определяли с помощью спектрофотометра ND-2000 (Thermo Scientific, США). Для 
получения кДНК на матрице РНК использовали реакцию обратной транскрипции с применением 
обратной транскриптазы вируса мышиной лейкемии Молони. Синтез кДНК проводили с помощью 
набора реагентов ProtoScript II ReverseTranscriptase (New England BioLabsing, США) в амплифика-
торе MJ Mini (Bio-Rad, США) [9]. Реакцию ПЦР проводили с помощью 2,5-кратной реакционной 
смеси для ПЦР в реальном времени в присутствии EVA Green (Синтол, Россия) с использованием 
ген-специфичных праймеров для целевых генов PAL – CGCCGAGGCTATTGACATCT (прямой) и 
GTTCCTCACCGCTGTCTTCA (обратный), CHS – AAAGGCGATCAAGGAGTGGG (прямой) и 
GGCGAAGACCGAGCATCTTA (обратный), PAP-1– ACAAGAAGCGCCCTGAAACT (прямой) и 
ACAGCGTTGGACCTGATGAA (обратный) и гена-нормализатора act– TGGACGTCACCAAC 
(прямой) и AGGTCAAGACGAAGGATGGC (обратный). Статистическую обработку эксперимен-
тальных данных проводили с использованием стандартного пакета программ «Exсel 2010» и про-
граммы Bio-Rad CFX Maestro. Различия считали статистически достоверными при p ≤ 0,05. Ре-
зультаты анализа представляли в виде относительной нормализованной экспрессии в отн. ед. (от-
носительно контрольного варианта для сорта «Эт W5»). 

Результаты и выводы. С целью выявления взаимосвязи между способностью к накоплению 
антоцианов и экспрессией ряда структурных и регуляторных генов пути биосинтеза антоцианов в 
качестве объекта исследования были отобраны два сорта озимой пшеницы, различающиеся по 
окраске колеоптилей и содержанию в них антоцианов: сорт «Эт W5» с красной окраской коле-
оптилей и высоким содержанием антоцианов (412 ± 52 мкмоль/г сырой массы) и сорт «Влади» с 
зеленой окраской колеоптилей и низким содержанием антоцианов (12,5 ± 1,2 мкмоль/ г сырой 
массы).  
А Б 

 
 

Рисунок – Влияние экзогенной АЛК в концентрации 50 мг/л на экспрессию генов PAL (A) и CHS (Б)  
в колеоптилях озимой пшеницы сортов «ЭтW5» и «Влади» 
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Ранее нами было показано, что при предварительном замачивании семян озимой пшеницы в 
растворе АЛК в концентрации 50 мг/л колеоптили проростков сорта «Эт W5» приобретали более 
интенсивное окрашивание ткани, что было обусловлено повышением содержания в них антоциа-
нов в 1,5 раза по сравнению с контролем. Напротив, колеоптили растений сорта «Влади», семена 
которых обрабатывали АЛК, своей окраски не меняли, и содержание в них антоцианов оставалось 
низким – в среднем 22 мкмоль/г сырой массы [10].  

В данной работе установлено, что в колеоптилях пшеницы сорта «Эт W5» под действием АЛК 
в 1,4 раза возрастает уровень относительной нормализованной экспрессии гена PAL и в 17 раз этот 
показатель возрастает для гена CHS по сравнению с уровнем экспрессии данных генов в коле-
оптилях растений контрольного варианта (рисунок). При этом в колеоптилях растений сорта 
«Влади» достоверных изменений под действием АЛК экспрессии генов PAL и CHS зафиксировано 
не было. Можно сделать вывод, что положительное действие экзогенной АЛК на экспрессию 
структурных генов биосинтеза антоцианов в колеоптилях пшеницы является сортоспецифичным и 
определяется начальным уровнем содержания антоцианов в данной ткани. 

Далее мы изучили влияние экзогенной АЛК на экспрессию регуляторного гена PAP-1, кодиру-
ющего транскрипционный фактор РАР1/TaMYB75, который контролирует тканеспецифическую 
экспрессию структурных генов биосинтеза антоцианов. Результаты исследования показали, что уро-
вень экспрессии PAP-1 в колеоптилях пшеницы сорта «Эт W5», характеризующегося красной 
окраской колеоптилей, был в 20 раз выше, чем уровень экспрессии данного гена в колеоптилях сор-
та «Влади», характеризующегося зеленой окраской колеоптилей. Под действием экзогенной АЛК 
наблюдалась лишь тенденция к увеличению экспрессии PAP-1 в колеоптилях растений сорта «Эт 
W5», при этом в колеоптилях растений сорта «Влади» экспрессию PAP-1 детектировать не удалось. 

Ранее в работе [8] на растениях озимого рапса Авериной Н.Г. с соавторами было показано, что 
экзогенная АЛК контролирует экспрессию структурного гена синтеза антоцианов DFR, кодирую-
щего 4-дегидрофлавонолредуктазу, и регуляторного гена HY5 транскрипционного фактора HY5. 
Отмеченное нами положительное действие экзогенной АЛК на экспрессию генов PAL и CHS в ко-
леоптилях озимой пшеницы указывает на то, что АЛК влияет не только на экспрессию «поздних» 
структурных и регуляторных генов биосинтеза антоцианов, но и на экспрессию начальных струк-
турных генов фенилпропаноидного и флавоноидного участков пути биосинтеза антоцианов. 

 
Исследования проводились при финансовой поддержке гранта Белорусского республиканского 

фонда фундаментальных исследований (грант Б20ГРМГ-001). 
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Мировой рынок белка оценивается более чем в 1 трлн. долл. США, из которых доля кормового 

белка сегодня составляет 125 млрд. долл. (40 млн. т) и в 2024 г. достигнет 200 млрд. долл. Особен-
ностью современных рационов животных является преобладание в них растительных источников 
протеина при дефиците белка животного происхождения. В настоящее время в составе комбикор-
мов используют преимущественно соевый (до 30 %) и рапсовый (до 10 %) шрот. В качестве аль-
тернативы рассматривается подсолнечный шрот: к 2024 г. его доля среди белковых продуктов 
только для объектов аквакультуры прогнозируется на уровне более 5 % [1].  

Подсолнечный шрот с различной степенью отделения лузги получают из семян подсолнечника 
путем экстракции масла растворителями. Выпускают обычный (с частичным удалением лузги) и 
высокобелковый (с отделением основного количества лузги) шрот [2]. Содержание в последнем 
сырого протеина варьируется в пределах 44–50 % [3]. 

Подсолнечный шрот – это хороший источник протеина с доступностью аминокислот как у сое-
вого шрота, и гораздо большей, чем у рапсового или хлопкового шрота. Следует, однако, отме-
тить, что подсолнечный шрот дефицитен по лизину, что требует коррекции рациона животных 
дополнительным включением его синтетического аналога. Соотношение в нем аминокислот силь-
но изменяется при нагревании в процессе обработки: значительно снижается доступность аспара-
гиновой кислоты, аргинина, треонина, лейцина и триптофана, увеличивается содержание глюта-
миновой кислоты, серина и амина. Поэтому возможность снижения доступности многих амино-
кислот следует учитывать при использовании подсолнечного шрота в рационах моногастричных 
животных [4].  

Подсолнечный шрот сходен с соевым по содержанию кальция, однако превосходит его по со-
держанию фосфора и витамина В. В его составе выявлены также токоферол, кальциферол, тиамин, 
ниацин, рибофлавин, холин, пантотеновая кислота, пиридоксин. 

Преимуществом подсолнечного шрота является отсутствие тех антипитательных факторов, ко-
торые обнаруживаются в соевом, рапсовом и хлопковом шроте и ограничивают их использование 
в кормах. Однако в семенах и шроте подсолнечника присутствуют фенольные соединения, пред-
ставленные преимущественно хлорогеновой кислотой, в меньшей степени – кофейной, коричной, 
кумаровой, феруловой, синаповой и гидроксибензойной кислотами [5]. 

Хлорогеновая кислота, составляющая 43–73 % фенольных соединений подсолнечного шрота 
[6], а также хинная кислота рассматриваются как токсичные элементы, которые при их обычном 
содержании в шроте соответственно 1,56 и 0,48 % не оказывают токсического действия на орга-
низм животных. Однако более высокие концентрации хлорогеновой кислоты ингибируют трипсин 
и липазу, что ухудшает перевариваемость корма [7]. При этом разрушению до 43 % хлорогеновой 
кислоты и улучшению питательной ценности комбикормов, содержащих подсолнечный шрот, 
способствует его термообработка при 100–120 оС [8].  

Таким образом, учитывая высокое содержание в подсолнечном шроте лузги, состоящей, в ос-
новном, из трудноперевариваемых пентозанов, клетчатки (целлюлозы), лигнина, актуальной явля-
ется его комплексная глубокая переработка с акцентом на высокое качество получаемых белковых 
продуктов, минимизацию объемов образующихся отходов.  

На содержание протеина в подсолнечном шроте и жмыхе негативно влияет высокое содержа-
ние клетчатки, которая в количестве 34–35 % содержится, в основном, в лузге. Считается, что 
кормовая ценность и переваримость всех питательных веществ корма обратно пропорциональны 




