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Исследовано влияние экзогенного ауксина на изменения жирнокислотного состава суммарных ли-
пидов листьев и корней проростков яровой пшеницы (Triticum aestivum L.). Установлено, что разно-
образие жирных кислот в вегетативных органах (лист или корень) зависит не только от концентра-
ции ауксина, а также от донора оксида азота (N2, NO3). Отмечено, что при повышении концентра-
ции экзогенного ауксина происходит увеличение микровязкости и уменьшение проницаемости
мембран вегетативных органов пшеницы, что подтверждается снижением индекса двойных связей
(ИДС). При этом происходит увеличение концентрации насыщенных жирных кислот (пальмити-
новой и стеариновой), которые используются в качестве предшественников для образования жир-
ных кислот с очень длинной цепью (ЖКОДЦ). Установлено, что экзогенный ауксин приводит к
увеличению суммарного содержания ЖКОДЦ в листьях при дефиците (8.4%) и избытке доноров
NO (12.3%). Внесение экзогенного ауксина нивелирует значительные различия активности десату-
раз в корнях пшеницы при разных уровнях доноров оксида азота. Высказано предположение, что
биосинтез докозадиеновой кислоты (С22:2) в листьях является одним из ключевых этапов в форми-
ровании адаптивного ответа клеточных мембран на воздействие абиотических стрессов при онтоге-
незе растений. Повышение уровня NO способствует перемещению от корней к побегам ауксина,
который может служить регулятором активности элонгаз и денатураз при синтезе ЖКОДЦ.

Ключевые слова: Triticum aestivum L., жирные кислоты, десатуразы, ауксин, оксид азота
DOI: 10.31857/S0233475522060081, EDN: NSIESM

ВВЕДЕНИЕ

В растительных клетках обмен с окружающей
средой сигналами и веществами регулируется
через плазматическую мембрану, состоящую из
двойного слоя липидов со встроенными в него
белками. Физико-химические свойства мембран,
в том числе температура фазовых переходов,
в значительной степени определяются составом
жирных кислот (ЖК) их липидов. Рассматривая
изменения процентного содержания ЖК в общих
мембранных липидах растений, авторы [1] выде-
лили две стратегии адаптивных реакций, связан-
ных с увеличением содержания или насыщенных,
или ненасыщенных ЖК и, соответственно, с про-
тивоположными изменениями микровязкости
клеточных мембран при стрессовых воздействи-
ях. Первая стратегия отличается увеличением со-
держания ненасыщенных ЖК в составе общих
липидов клеточных мембран. Она характерна для
биотического [2] и температурного [3] стресса, а

также для стрессов, вызванных высокими кон-
центрациями тяжелых металлов [4]. Вторая стра-
тегия, связанная с увеличением содержания на-
сыщенных ЖК, осуществляется при окислитель-
ном и солевом стрессе (который также является и
гиперосмотическим) [1].

В клетках растений при окислительном стрес-
се усиливается образование активных форм кис-
лорода (АФК) [5]. Для своей стабилизации АФК
активно захватывают электроны из молекул ли-
пидов, белков и нуклеиновых кислот, дестабили-
зируя макромолекулы и надмолекулярные струк-
туры. Одной из основных мишеней АФК явля-
ются остатки ненасыщенных жирных кислот в
составе липидов мембран, подвергающиеся сво-
боднорадикальному окислению по месту двой-
ных связей с образованием гидроперекисей и ди-
еновых конъюгатов, которые быстро метаболизи-
руются, превращаясь в альдегиды и диальдегиды.
У высших растений наиболее распространенны-
ми полиненасыщенными жирными кислотами
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(ПНЖК) являются три 18-углеродных вида, а
именно олеиновая (С18:1), линолевая (С18:2) и
α-линоленовая (С18:3) кислоты. Примечательной
особенностью является то, что химическая при-
рода двойной связи, по-видимому, делает их дат-
чиками окислительно-восстановительного по-
тенциала в растениях [6].

Главным фактором, позволяющим клетке под-
держивать текучесть мембран в условиях стресса,
является эффективная работа клеточных десату-
раз, обеспечивающая изменение уровня ненасы-
щенности мембранных липидов [7]. В настоящее
время убедительно продемонстрировано, что экс-
прессия генов десатураз регулируется действием
различных стрессовых факторов и гормонов. Это
позволяет внести их в список ключевых участни-
ков как процессов сигнализации, так и механиз-
мов защиты и адаптации растений к биотическим
и абиотическим факторам [8]. Установлено, что
наличие в мембранных липидах линолевой (С18:2)
кислоты, а следовательно, и активность ∆12-де-
сатуразы являются критическими факторами для
формирования характерной для организма струк-
туры мембраны [9, 10].

В последнее время помимо регулярных публи-
каций исследований окислительного стресса ста-
ли появляться сообщения о нитрозильном/нит-
роокислительном стрессе [11–14]. Из литературы
известно, что увеличение NO часто сопровожда-
ется накоплением других реактивных молекул,
таких как H2O2 и H2S. Так, в некоторых исследо-
ваниях показано, что при введении нитратов в
клетках растений образуется пероксид водорода
[15, 16]. Наряду с АФК и H2S, NO потенциально
может способствовать общему внутриклеточному
окислительно-восстановительному потенциалу
клетки [6]. В зависимости от соотношения внут-
риклеточных концентраций NO и АФК могут
взаимно как усиливать, так и ослаблять действие
друг друга на клетки. NO может также влиять на
биосинтез, катаболизм/конъюгацию, транспорт,
восприятие и/или трансдукцию различных фито-
гормонов, таких как ауксины, гиббереллины, ци-
токинины, абсцизовая кислота, этилен, салици-
ловая кислота, жасмонаты и брассиностероиды.
Механизмы, лежащие в основе взаимодействия
между NO и растительными гормонами, до сих
пор полностью не выяснены [17].

В случае некоторых стрессовых ситуаций в
тканях растений возрастает количество насыщен-
ных ЖК с очень длинной (более 20 атомов углеро-
да) цепью (ЖКОДЦ) [18–21]. Синтез ЖКОДЦ иг-
рает важную роль в направлении и степени растя-
жения клеток растений в ходе морфогенеза [22].
В работе [23] показано, что ЖКОДЦ являются не-
заменимыми регуляторами дифференциации
клеток за счет регуляции полярного распределе-
ния ауксина. Растительный гормон ауксин (пре-

обладающая форма – индол-3-уксусная кислота;
ИУК) является основным координирующим сиг-
налом в регуляции развития растений. Многие
аспекты действия ауксина зависят от его диффе-
ренциального распределения в тканях растения,
где он образует локальные максимумы или гради-
енты между клетками [24]. Ранее в работе [25] бы-
ло показано, что снижение уровня NO3 способ-
ствовало перемещению ауксина от побегов к кор-
ням. Интересно, что о взаимодействии между
сигналом нитрата и транспортом ауксина также
сообщает тот факт, что нитратные транспортеры
способны переносить ауксин. Изучение физио-
логической роли ЖКОДЦ находится в настоящее
время лишь на начальной стадии накопления
фактического материала. Таким образом, даль-
нейшие исследования ЖКОДЦ как компонентов
липидного микроокружения ферментов биомем-
бран, несомненно, позволят получить новые дан-
ные об их функционировании.

Цель данной работы – выяснить направлен-
ность изменений, происходящих в липидном ме-
таболизме проростков яровой пшеницы (Triticum
aestivum L.) под влиянием экзогенного ауксина.
В задачи работы входило определить активность
ацил-липидных десатураз в листьях и корнях про-
ростков пшеницы под действием экзогенного
ауксина и выявить изменения жирнокислотного
состава вегетативных органов в ответ на повыше-
ние концентрации ауксина.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе использовали яровую пшеницу Triti-
cum aestivum L. сорта Экада 70. Семена прора-
щивали 3 сут на фильтрах, смоченных дистил-
лированной водой в лабораторных условиях
при 16-часовом дневном освещении и 20°С/24°С
(ночь/день). Затем проростки помещали на 7 дней
в кюветы со средой Громова [26]. В половину
кювет дополнительно не вносили азотные соли
(N-дефицитные варианты, окислительный стресс).
Во вторую половину кювет добавляли 20 мМ
NaNO3 (NO3-варианты, нитрозильный стресс).
В качестве фитогормона ауксина использовали
β-индолилуксусную кислоту (ИУК) в концентра-
циях 5, 25, 50, 100 мкг/мл.

Экстракцию липидов из вегетативных органов
пшеницы проводили с использованием системы
растворителей хлороформ–метанол–вода (1 : 2 : 0.8,
по объему). Для удаления хлороформа из экс-
тракта липидов использовали роторный испари-
тель RVO-64 (Чехия). Для получения метиловых
эфиров жирных кислот к экстракту липидов по-
сле удаления растворителя добавляли 1% мета-
нольный раствор Н2SO4 и нагревали на водяной
бане при 60°С в течение 30 мин. После охлажде-
ния метиловые эфиры жирных кислот трижды
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экстрагировали гексаном. Анализ полученных
метиловых эфиров жирных кислот проводили
методом газожидкостной хроматографии с ис-
пользованием хроматомасс-спектрометра 5973N/
6890N MSD/DS AgilentTechnology (США). Ка-
пиллярная колонка HP-INNOWAX (30 м × 250 мк ×
× 0.50 мм), градиент температуры: от 100 до 150°С
со скоростью 10°С в мин от 150 до 255°С со скоро-
стью 3°С в мин. Для расчета эквивалентной дли-
ны цепи использовали изократический режим,
температура колонки – 200°С. Газ-носитель –
гелий, скорость потока газа – 1 мл/мин. Масс-
спектрометр – квадруполь, способ ионизации –
электронный удар (EI, энергия ионизации:
70 эВ). Для идентификации пиков метиловых
эфиров ЖК использовали стандартные метило-
вые эфиры (Sigma, США) и метод масс-спектро-
метрии с использованием библиотеки масс-
спектров NIST 05 [27].

Для оценки ненасыщенности ЖК в тканях ли-
стьев использовали индекс двойных связей
(ИДС): ИДС = ∑Pj n/100, где Pj – содержание ЖК
(вес. %) и n – количество двойных связей в каж-
дой кислоте [28]. Также использовали коэффици-
ент ненасыщенности жирных кислот (КН) как
отношение суммы ненасыщенных ЖК к сумме
насыщенных. Расчетная активность ацил-липид-
ных ∆9-, ∆12- и ω3-десатураз, катализирующих
введение двойных связей в алифатические угле-
родные цепи олеиновой (С18:1), линолевой (С18:2)
и линоленовой (С18:3) ЖК, определялась как стеа-
роил-, олеоил- и линолеоил-десатуразные отно-
шения (SDR, ODR, LDR соответственно), рас-
считанные на основании содержания отдельных
компонентов суммы С18–ЖК [10]:

(1)

(2)

(3)

где С18:0, С18:1, С18:2 и С18:3 – процентное от суммы
ЖК содержание стеариновой, олеиновой, лино-
левой и линоленовой кислот соответственно.

Полученные данные обрабатывались с ис-
пользованием стандартных пакетов компьютер-
ных программ Microsoft Excel. Эксперименты
проводились не менее, чем в трехкратной повтор-
ности. Данные табл. 1 и 2 представлены в виде ме-
дианы, а разброс значений – в виде интерквар-
тильной широты (25 и 75 процентиль).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Методом хромато-масс-спектрометрии про-

анализирован жирнокислотный состав суммар-
ных липидов вегетативных органов проростков
яровой пшеницы Triticum aestivum L. (табл. 1).

18:1 18:0 18:1SDR (С ) (С С ),= +

18:2 18:3 18:1 18:2 18:3ODR C C C( ) )C C ,(= + + +

18:3 18:2 18:3LDR C C C ,( ) ( )= +

Установлено, что внесение экзогенного ИУК (5–
50 мкг/мл) приводит к повышению разнообразия
ЖК в вегетативных органах проростков пшени-
цы. Отмечена зависимость повышения разнооб-
разия ЖК не только от концентрации ИУК, а так-
же от вегетативного органа (лист или корень) и
наличия доноров оксида азота (N2, NO3). Разно-
образие ЖК в листьях и корнях контрольных об-
разцов N-дефицитных вариантов было ниже (13 и
15 ЖК соответственно), чем в вегетативных орга-
нах NO3-вариантов (14 и 24 ЖК соответственно).
При внесении ИУК (5–50 мкг/мл) количество
ЖК увеличивалось и в NO3-вариантах достигало
максимума в листьях 26 ЖК (25 мкг/мл ИУК), а в
корнях – 34 ЖК (5 мкг/мл ИУК). Примечатель-
но, что в листьях и корнях при 100 мкг/мл ИУК
количество ЖК в N-дефицитных вариантах было
выше (26 и 21 ЖК соответственно), чем в NO3-ва-
риантах (22 и 10 ЖК соответственно). Установле-
но, что для синтеза максимального количества
ЖК в корнях пшеницы необходима меньшая
концентрация ИУК (5 мкг/мл), чем в листьях
(25 мкг/мл). Таким образом, есть основания по-
лагать, что сведения о разнообразии ЖК могут
использоваться как для изучения влияния этих
параметров на дифференцировку клеток и тка-
ней, так и для ранней диагностики стрессоустой-
чивости вегетативных органов.

Из результатов, представленных в табл. 1, вид-
но, что длина углеродных цепей ЖК варьирует от
12 до 24 атомов. Значительную часть составляют
кислоты с длиной цепи 16 и 18 атомов углерода.
В большинстве вариантов проростков с экзоген-
ной ИУК зафиксировано снижение суммарного
содержания этих ЖК в листьях и корнях.

Из табл. 1 видно, что пальмитиновая кислота
(С16:0) среди насыщенных ЖК занимает домини-
рующее место, ее содержание в вегетативных ор-
ганах (лист/корень) контрольных образцов в
N-дефицитных вариантах соответствует 24.6/
29.0%, а в -вариантах – 25.5/24.5%. Распре-
деление ненасыщенных ЖК в листьях и корнях
значительно различается: в листьях доминируют
суммарно полиеновые кислоты – α-линоленовая
(С18:3) и линолевая (С18:2), а в корнях – моноено-
вые (олеиновая (С18:1) и пальмитолеиновая (С16:1).
В листьях пшеницы отмечено отсутствие олеино-
вой кислоты, другие ненасыщенные ЖК распола-
гаются в следующий ряд: α-линоленовая кислота,
пальмитолеиновая кислота, линолевая кислота.
При этом содержание этих ЖК в N-дефицитных
вариантах (48.3, 5.1, 2.0%) и в NO3-вариантах
(44.8, 3.3, 2.2%) отличается незначительно. В кор-
нях проростков пшеницы отмечено снижение
процесса десатурации ненасыщенных ЖК и пол-
ное отсутствие триеновой α-линоленовой кисло-
ты в обоих вариантах. Суммарное содержание

3NO−
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Таблица 1. Состав жирных кислот с mC ≤ 18 из суммарных липидов вегетативных органов яровой пшеницы
при абиотических стрессах, % от суммы всех ЖК

ЖК
ИУК, мкг/мл

0 5 25 50 100

N-дефицитные варианты

С16:0

24.6 35.5 23.7 28.2 22.3
[24.2; 25.4] [34.5; 37.7] [22.9; 24.5] [26.2; 29.0] [19.5; 23.1]

29.0 25.9 34.6 72.5 31.8
[27.2; 29.6] [25.4; 26.8] [32.5; 36.7] [71.4; 73.3] [29.6; 32.6]

С18:0

9.9 15.5 11.4 17.4 10.4
[9.5; 10.1] [15.0; 16.0] [11.0; 11.6] [16.9; 17.7] [10.1; 10.9]

н/о 7.5 7.9 н/о 7.5
[7.1; 7.9] [7.2; 8.2] [7.2; 7.6]

С16:1

5.1 4.9 3.7 3.0 5.1
[4.4; 5.4] [4.6; 5.2] [2.8; 4.0] [2.8; 3.7] [4.9; 5.3]

19.9 16.2 14.4 н/о 17.4
[19.0; 20.8] [15.3; 16.5] [14.1; 14.5] [16.3; 17.9]

C18:1

н/о н/о н/о н/о н/о
18.8 19.0 18.3 н/о 18.8

[18.1; 19.5] [17.9; 19.7] [17.7; 18.6] [18.5; 19.3]

C18:2

2.0 14.2 1.5 10.5 н/о
[1.4; 2.6] [13.4; 15.0] [1.1; 1.7] [10.0; 10.8]

16.9 10.4 10.2 26.2 6.9
[16.4; 17.4] [9.7; 11.1] [9.5; 10.9] [25.6; 26.4] [6.8; 7.6]

C18:3

48.3 8.7 40.7 25.7 30.6
[47.2; 49.7] [8.6; 8.8] [39.5; 41.7] [25.5; 25.9] [30.4; 31.8]

н/о н/о н/о н/о н/о

∑

89.9 78.8 81.0 84.8 68.4
[88.5; 91.4] [78.3; 80.5] [79.5; 81.3] [83.5; 85.0] [66.7; 69.3]

84.6 79.0 85.4 98.7 82.4
[83.1; 84.9] [77.6; 79.8] [83.7; 86.2] [97.8; 98.9] [80.0; 83.4]

NO3-варианты

С16:0

25.5 31.3 32.1 28.7 32.6

[24.7; 26.1] [30.3; 31.6] [31.4; 32.6] [28.1; 29.5] [31.5; 33.4]

24.5 25.6 27.6 10.9 44.1

[23.8; 24.9] [24.2; 26.1] [27.0; 28.3] [10.3; 11.2] [43.5; 45.1]

С18:0

11.5 14.7 10.4 11.3 14.4

[10.8; 11.9] [14.2; 15.3] [10.0; 10.6] [10.8; 11.6] [13.5; 14.7]

8.5 4.7 8.3 3.6 н/о

[8.3; 8.9] [4.4; 4.8] [7.7; 8.6] [3.5; 3.9]

С16:1

3.3 3.1 2.3 2.6 1.9

[2.9; 3.6] [2.7; 3.2] [2.2; 2.5] [2.4; 2.7] [1.8; 2.1]

10.4 13.3 8.7 5.0 н/о

[9.4; 10.9] [12.6; 13.8] [8.0; 9.4] [4.5; 5.3]
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Примечание. В верхней строчке указаны ЖК листьев, в нижней – ЖК корней; н/о – отсутствие ЖК; C16:0 – пальмитиновая,
C18:0 – стеариновая, С16:1 – пальмитолеиновая кислота; C18:1 – олеиновая кислота; C18:2 – линолевая кислота; C18:3 – α-ли-
ноленовая.

C18:1

н/о н/о н/о н/о н/о
20.0 5.6 30.5 17.8 38.2

[18.9; 21.1] [4.9; 6.1] [29.9; 31.5] [17.1; 18.9] [37.7; 39.1]

C18:2

2.2 16.7 21.3 10.6 18.9
[1.7; 2.6] [16.3; 17.1] [20.8; 22.2] [10.3; 11.1] [18.4; 19.7]

16.3 15.9 9.5 11.1 7.0
[15.9; 17.1] [15.0; 16.3] [9.1; 10.6] [10.6; 11.2] [6.3; 7.5]

C18:3

44.8 13.3 15.5 24.4 н/о
[44.4; 45.8] [12.5; 13.9] [15.3; 15.9] [23.4; 24.9]

н/о н/о н/о н/о 2.8
[1.7; 2.9]

∑

87.3 79.1 81.7 77.6 67.8
[86.1; 88.4] [77.1; 80.0] [80.3; 83.2] [76.1; 78.7] [66.8; 68.3]

79.7 65.1 84.5 48.4 92.1
[78.0; 81.2] [62.3; 65.9] [83.1; 87.0] [47.2; 49.3] [90.6; 93.2]

ЖК
ИУК, мкг/мл

0 5 25 50 100

Таблица 1.  Окончание

пальмитолеиновой и олеиновой кислот состави-
ло в N-дефицитных вариантах 38.7% и снижается
в NO3-вариантах до 30.4%. Содержание диеновой
линолевой кислоты в корнях контрольных образ-
цов при отсутствии и наличии минерального азо-
та практически не различается и соответствует
16.9 и 16.3% (табл. 1).

Соотношение насыщенных и ненасыщенных
ЖК изменялось при внесении разных концентра-
ций ИУК (табл. 1). Если в контрольных образцах
суммарное содержание полиеновых линолевой
и α-линоленовой кислот в листьях в N-дефи-
цитных/NO3-вариантах составляло 50.3/47.0%, то
при концентрации ИУК 5 мкг/мл происходило
резкое снижение до 22.9/30.0%. При концентра-
ции ИУК 25 мкг/мл происходило увеличение
суммарного содержания этих ЖК в листьях
в N-дефицитных/NO3-вариантах до 42.2/36.8%.
Примечательно, что если в отсутствие минераль-
ного азота это увеличение происходило в основ-
ном за счет возрастания α-линоленовой кислоты
до 40.7%, то в присутствии нитратов доли линоле-
вой и α-линоленовой кислоты соответствовали
21.3 и 15.5% (табл.1). В корнях в N-дефицитных и

-вариантов при концентрации 5–50 мкг/мл
ИУК происходило снижение содержания паль-
митолеиновой кислоты. Известно, что обычно в
клеточных мембранах при разных видах стресса
увеличивается процентное содержание ненасы-

3NO−

щенных ЖК, что делает мембрану более текучей.
Исключение составляет солевой стресс, при ко-
тором защитные механизмы связаны с увеличе-
нием процентного содержания насыщенных ЖК [1].
Более жесткая мембранная структура значитель-
но эффективнее препятствует проникновению
солей внутрь клетки [29]. Увеличение суммы на-
сыщенных ЖК в липидах вакуолярной мембраны
и понижение показателя ИДС ранее уже были от-
мечены при окислительном стрессе [1]. Отмечен-
ные изменения жирнокислотного состава, вы-
званные повышением концентрации ИУК, веро-
ятно приводят к запуску биосинтеза ЖКОДЦ и
других метаболитов липидного обмена. ЖКОДЦ,
образующиеся в растениях, являются компонен-
тами или предшественниками многочисленных
специализированных метаболитов, синтезируе-
мых в отдельных типах клеток [8]. Следует отме-
тить, что к настоящему времени выявлена суще-
ственная роль длинноцепочечных жирных кис-
лот в росте и развитии растений, например,
показано их участие в контроле клеточного деле-
ния [30]. Установлено, что ткани морфогенных
каллусов пшеницы имеют более высокое относи-
тельное содержание длинноцепочечных жирных
кислот (6.8%) по сравнению с неморфогенными
(4.4%) и колеоптилями (4.9%). Большая часть
этих кислот в каллусах пшеницы сосредоточена
во фракции нейтральных липидов. При этом вы-
явлена только одна мононенасыщенная кислота –
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Таблица 2. Состав ЖКОДЦ из суммарных липидов вегетативных органов яровой пшеницы при абиотических
стрессах, % от суммы всех ЖК

Примечание. В верхней строчке указаны ЖК листьев, в нижней – ЖК корней; КН – коэффициент ненасыщенности ННЖК/
НЖК; C20:0 – арахиновая; C22:0 – бегеновая; C24:0 – лигноцериновая; C22:1 – эруковая, C24:1 – нервоновая, C22:2 – докозади-
еновая.

ЖК
ИУК, мкг/мл

0 5 25 50 100

N-дефицитные варианты

C20:0 н/о н/о н/о 1.1 н/о
[1.0; 1.2]

н/о н/о н/о н/о 1.5
[1.4; 1.6]

C22:0 н/о 1.2 1.9 3.0 1.6
[0.7; 1.7] [1.6; 2.0] [2.7; 3.3] [1.5; 1.7]

н/о 0.6 1.6 н/о 2.1
[0.5; 0.7] [1.2; 2.0] [2.0; 2.2]

C24:0 н/о 1.2 н/о н/о н/о
[1.1; 1.5]

н/о н/о н/о н/о 1.0
[0.8; 1.2]

C24:1 н/о н/о 2.1 1.1 н/о
[1.6; 2.6] [1.0; 1.4]

н/о н/о н/о н/о н/о
C22:2 1.7 1.8 3.4 3.2 1.5

[1.6; 1.8] [1.5; 1.9] [2.8; 3.6] [2.6; 3.6] [1.3; 1.8]
н/о н/о н/о н/о н/о

КН ННЖК 0.75 2.90 1.05 0.92
– [0.47; 1.06] [2.20; 3.88] [0.80; 1.35] [0.87; 1.06]

НЖК НЖК – НЖК
∑

ЖКОДЦ
1.7 4.2 7.4 8.4 3.1

[1.6; 1.8] [3.7; 4.7] [6.4; 7.8] [8.1; 8.7] [2.8; 3.5]
н/о 0.6 1.6 н/о 4.6

[0.5; 0.7] [1.2; 2.0] [4.2; 5.0]
NO3-варианты

C20:0 н/о 2.3 1.3 3.0 4.8
[2.0; 2.5] [1.2; 1.4] [2.4; 3.6] [4.2; 5.1]

н/о н/о н/о н/о н/о
C22:0 н/о 1.4 0.6 1.3 3.4

[1.3; 1.6] [0.5; 0.7] [1.1; 1.6] [3.3; 3.9]
н/о н/о н/о н/о н/о

C22:2 2.1 2.8 1.9 1.8 4.1
[2.0; 2.2] [2.5; 3.2] [1.7; 2.2] [1.6; 2.2] [3.5; 4.4]

н/о н/о н/о н/о н/о
КН ННЖК 0.76 1.00 0.42 0.50

[0.69; 0.84] [0.90; 1.16] [0.40; 0.47] [0.43; 0.52]
– – – – –

∑
ЖКОДЦ

2.1 6.5 3.8 6.1 12.3
[2.0; 2.2] [6.1; 7.0] [3.6; 4.1] [5.6; 6.9] [11.6; 12.8]

н/о н/о н/о н/о н/о
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эйкозеновая (C20:1), содержание которой повы-
шается в тканях каллусов при формировании зон
вторичной дифференцировки (от 0.2 до 1.7%)
[31]. Представленные в табл. 2 данные показыва-
ют, что в контроле обоих вариантов в корнях от-
сутствовали ЖК с длинной цепи более 20 атомов
углерода. Концентрация ЖКОДЦ в сумме ЖК
липидов проростков пшеницы зависела не только
от вегетативного органа (корень или лист), но и
от уровня оксида азота. Примечательно, что в ли-
стьях контрольных проростков присутствовала
только одна докозадиеновая кислота (С22:2), кон-
центрация которой в NO3-вариантах была в 1.2 раза
выше, чем в N-дефицитных вариантах. Насы-
щенные ЖКОДЦ (C20:0, C22:0, C24:0), содержание
которых возрастало (от 0.6 до 4.6) с увеличением
концентрации ИУК (5–100 мкг/мл) были зафик-
сированы только в корнях проростков N-дефи-
цитных вариантов. Ненасыщенные ЖКОДЦ в
корнях проростков обоих вариантов не были об-
наружены. На основании проведенных исследо-
ваний предложена гипотетическая схема (рис. 1)
влияния уровня оксида азота (NO) на биосинтез
ЖКОДЦ в вегетативных органах растений.
На схеме видно, что докозадиеновая ЖК (С22:2)
является конечным продуктом в биосинтезе
ЖКОДЦ как при дефиците, так и при избытке ок-
сида азота.

Выращивание растений в присутствии экзо-
генного ауксина вызывало изменения в активно-
сти ацил-липидных десатураз, степень измене-
ния активности в большей степени зависела от
вегетативного органа (табл. 3). Рассчитанные зна-

чения десатуразных SDR, ODR, LDR соотноше-
ний, характеризующих активность ацил-липид-
ных ∆9-, ∆12- и ω3-десатураз, показали, что в
опытных и контрольных вариантах наблюдалось
отсутствие активности ∆9-десатуразы в листьях и
ω3-десатуразы в корнях. Следует отметить, что
величина олеатного десатуразного отношения в
листьях проростков в контроле и опыте в N-де-
фицитных и NO3

–-вариантах оставалась на оди-
наковом уровне (ODR = 1.0). Ранее было выска-
зано предположение, что активность ∆12-десату-
разы может служить критерием устойчивости
организма к воздействию стрессоров [2, 10]. По-
вышение концентрации экзогенного ИУК с 5 до
50 мкг/мл приводило к снижению активности
∆12-десатуразы в корнях. При концентрации
100 мкг/мл ИУК в листьях и корнях было отмече-
но значительное снижение активности этой деса-
туразы как в N-дефицитном варианте (0.26), так и
в NO3-варианте (0.21). Из табл. 3 видно, что
суммарная активность ∆9-, ∆12- и ω3-десатураз
(LDR + ODR + SDR) в корнях ниже, чем в ли-
стьях. Повышение концентрации экзогенного
ауксина с 5 до 50 мкг/мл (табл. 3) приводит в ос-
новном к повышению суммарной активности де-
сатураз в листьях. В NO3-вариантах активность
десатураз в листьях и корнях различается меньше,
чем в N-дефицитных вариантах. Можно предпо-
ложить, что нитраты в вегетативных органах рас-
тений через регуляцию концентрации ауксина в
тканях контролируют активность ферментов ли-
пидного обмена (десатураз и элонгаз).

Рис. 1. Гипотетическая схема влияния уровня оксида азота (NO) на биосинтез ЖКОДЦ в вегетативных органах расте-
ний. ∆9DES – ∆9-десатурация; ∆12DES – ∆12-десатурация. Жирные кислоты: С16:0 – пальмитиновая; С18:0 – стеари-
новая; C20:0 – арахиновая (эйкозановая); C22:0 – бегеновая (докозановая); C24:0 – лигноцериновая (тетракозановая);
C22:1 – эруковая, C24:1 – нервоновая, C22:2 – докозадиеновая.

Дефицит NO

Избыток NO

элонгация

C22:2

C22:2

C22:1

C22:0C20:0C18:0C16:0 C24:0

C24:1

C22:1

↑Δ12DES

↓Δ12DES

↑Δ9DES ↑Δ9DES

↓Δ9DES

→→→→
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

При разных видах стрессового воздействия на
клетки проростков пшеницы, согласованное
функционирование мембранных систем и транс-
портных механизмов помогает не только поддер-
живать гомеостаз клеток, но и быстро реагировать
на изменения внешней среды. Закономерности
изменений в жирнокислотном составе мембран
различных вегетативных органов проростков
пшеницы при внесении экзогенного фитогормо-
на ауксина имеют сходные черты, выявлено сни-
жение содержания насыщенных и увеличение со-
держания ненасыщенных жирных кислот. Под
воздействием экзогенного ауксина в листьях и
корнях проростков происходит снижение индек-
са ненасыщенности жирных кислот. Распределе-
ние ненасыщенных ЖК в листьях и корнях зна-
чительно различается: в листьях доминируют по-
лиеновые кислоты (линолевая, α-линоленовая),

а в корнях – моноеновые (олеиновая, пальмито-
леиновая). При возрастании концентрации экзо-
генного ауксина до 100 мкг/мл, в клеточных мем-
бранах одновременно происходит снижение сум-
марного содержания жирных кислот с длиной
цепи 16 и 18 атомов углерода и увеличение кон-
центрации жирных кислот с длиной цепи более
20 атомов углерода (ЖКОДЦ). Повышение уров-
ня оксида азота (NO3-варианты) влияет не только
на полярное распределение ауксина, но и на по-
вышение содержания ЖКОДЦ в листьях про-
ростков пшеницы (до 12.3%). Наибольшая актив-
ность ∆9- и ∆12-десатураз при синтезе ненасы-
щенных ЖКОДЦ в листьях отмечена при 25 мкг/мл
ИУК. Таким образом, можно сделать заключение
о том, что оксид азота координирует распределе-
ние в вегетативных органах фитогормона аукси-
на, который контролирует активность десатураз и
жирнокислотный состав клеточных мембран рас-

Таблица 3. Влияние ауксина на коэффициенты ненасыщенности жирных кислот (КН), индексы двойных связей
(ИДС), стеароил-десатуразное (SDR), олеоил-десатуразное (ODR) и линолеил-десатуразное (LDR) отношения
в вегетативных органах яровой пшеницы

Примечание. ΣSFA – сумма насыщенных ЖК, ΣUFA – сумма ненасыщенных ЖК, ΣSOL – сумма индексов десатуразных
SDR, ODR, LDR соотношений; “–” –десатуразной активности не зафиксировано.

Орган ИУК, 
мкг/мл ΣSFA ΣUFA КН ИДС

Десатуразные отношения

SDR ODR LDR ΣSOL

N-дефицитные варианты

Лист 0 42.94 57.06 1.33 1.57 – 1.0 0.96 1.96
Корень 44.44 55.56 1.25 0.72 – 0.47 – 0.47

Лист 5 70.37 29.63 0.42 0.63 – 1.0 0.38 1.38
Корень 54.47 45.53 0.84 0.56 0.72 0.36 – 1.08

Лист 25 48.60 51.40 1.06 1.38 – 1.0 0.96 1.96
Корень 57.18 42.82 0.75 0.53 0.70 0.36 – 1.06

Лист 50 56.63 43.37 0.77 1.08 – 1.0 0.71 1.71
Корень 73.78 26.22 0.36 0.52 – – – –

Лист 100 62.75 37.25 0.60 1.00 – – – –
Корень 56.91 43.09 0.76 0.50 0.71 0.26 – 0.98

NO3-варианты

Лист 0 47.62 52.38 1.10 1.46 – 1.0 0.95 1.95
Корень 53.29 46.71 0.88 0.63 0.7 0.45 – 1.15

Лист 5 64.12 35.88 0.56 0.82 – 1.0 0.44 1.44
Корень 65.24 34.76 0.53 0.51 0.55 0.74 – 1.29

Лист 25 59.07 40.93 0.70 0.95 – 1.0 0.42 1.42
Корень 51.39 48.61 0.95 0.58 0.79 0.24 – 1.23

Лист 50 60.51 39.49 0.65 1.01 – 1.0 0.70 1.70
Корень 66.20 33.80 0.51 0.45 0.83 0.43 – 1.26

Лист 100 75.19 24.81 0.33 0.48 – 0.20 – 0.20
Корень 51.97 48.03 0.92 0.61 – 0.21 – 0.21



БИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕМБРАНЫ  том 40  № 1  2023

ВЛИЯНИЕ АУКСИНА НА ЖИРНОКИСЛОТНЫЙ СОСТАВ 79

тений. Вероятно, что биосинтез докозадиеновой
кислоты (С22:2) в листьях является одним из клю-
чевых этапов в формировании адаптивного отве-
та клеточных мембран на воздействие абиотиче-
ских стрессов при онтогенезе растений.
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Effect of Auxin on Fatty Acid Composition and Activity of Acyl-Lipid Desaturases
in Sprouts of Spring Wheat Triticum aestivum L.

N. P. Kovalevskaya*
Institute of Ecology and Genetics of Microorganisms, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Perm, 614081 Russia

*e-mail: nina_kov@mail.ru

The effect of exogenous auxin on the fatty acid composition of total lipids in leaves and roots of spring wheat
seedlings (Triticum aestivum L.) was studied. It has been established that the diversity of fatty acids in vegeta-
tive organs (leaf or root) depends not only on the concentration of auxin, but also on the nitric oxide donor
(N2, NO3). It was noted that increasing the concentration of exogenous auxin increased microviscosity and
decreased the permeability of the membranes of the vegetative organ in wheat, which was accompanied by a
decrease in the  double bond index. At the same time, there is an increase in the concentration of saturated
fatty acids (palmitic and stearic), which are used as precursors for the formation of fatty acids with a very long
chain (VLCFA). It was shown that exogenous auxin leads to an increase in the total content of VLCFAs in
leaves with a deficiency (8.4%) and an excess of NO donors (12.3%). The introduction of exogenous auxin
eliminates significant differences in the activity of desaturases in wheat roots at different levels of nitric oxide
donors. It is suggested that the biosynthesis of docosadienoic acid (C22:2) in leaves is one of the key stages in
the formation of an adaptive response of cell membranes to abiotic stresses during plant ontogenesis. An in-
crease in the level of NO promotes the movement of auxin from roots to shoots, which can serve as a regulator
of the activity of elongases and desaturases during the synthesis of VLCFAs.

Keywords: Triticum aestivum L., fatty acids, desaturase, auxin, nitric oxide
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