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Появление sn-1,2-диацил-3-ацилтрансфераз (DGAT, ДАГАТ) – ключевых ферментов биосинтеза
триацилглицеринов (ТАГ) – можно рассматривать как важный ароморфоз в эволюции и органиче-
ского мира в целом, и растений в частности, так как возникновение способности запасать углерод,
энергию, воду и “строительные блоки” в виде гидрофобных соединений позволило повысить “ем-
кость” запасных веществ в клетках и одновременно уменьшить объем органов запаса. DGAT есть
практически у всех живых организмов от слизевиков, мхов, грибов, водорослей до млекопитающих
и человека. Несмотря на такую распространенность в мире живой материи, проследить закономер-
ности в организации, эволюции и функционировании этих ферментов очень непросто – у организ-
ма может быть несколько DGAT, принадлежащих к разным типам, имеющих разную локализацию
в клетке, способных использовать разные субстраты или конкурировать за один. Их роднит только
выполняемая функция – перенос от ацил-КоА остатка жирной кислоты (ЖК) на sn-1,2-диацил-глице-
рин (а в некоторых случаях DGAT могут ацилировать стерины, высшие жирные спирты и другие субстра-
ты), чтобы сформировать молекулу ТАГ. Активные исследования этих ферментов, продолжающиеся по-
следние 50 лет, пока задают больше вопросов, чем ответов; вместе с тем, ясное понимание особенностей
организации и функционирования DGAT открывает невероятные возможности в области биотехноло-
гии и генной инженерии функциональных липидов для пищевой, фармацевтической и сельскохо-
зяйственной индустрии и т. д. В нашем обзоре мы предприняли попытку суммировать результаты
исследований последних лет о структурных и функциональных особенностях DGAT, влиянии эн-
догенных и экзогенных факторов на уровень экспрессии их генов, и адаптивной роли генов этих
белков в эволюции живых организмов.
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ВВЕДЕНИЕ
За последние 20 лет мировое потребление рас-

тительных масел резко возросло и составляет
около 200 млн тонн в год, вероятно, эта динамика
сохранится и в ближайшие десятилетия [1]. При-
чина такого роста состоит в том, что раститель-
ные масла служат важнейшим продуктом пита-
ния людей (на их долю приходится до 25% кало-
рийности дневного рациона), а содержащиеся во
многих из них значительные количества таких
жирных кислот (ЖК), как линолевая и α-линоле-
новая, представляют собой незаменимые компо-
ненты питания млекопитающих. Кроме того, рас-
тительные масла широко используются в качестве
сырья для получения смазок, олифы, технических
масел и др., а также в качестве корма для животных.

Начиная с 2000-х годов, стремительно растет
производство СО-нейтрального биотоплива, в
том числе из растительных масел – этиловых и
метиловых эфиров жирных кислот (биодизель).
Так, только в США производство биодизеля в пе-
риод с 2010 по 2019 годы выросло более чем в 8 раз
и составляет на данный момент 9.8 млн м3 в год
[2]. Несмотря на то, что доля биодизеля, выраба-
тываемого из растительных масел, не превышает
20% (остальное приходится на биоэтанол, произ-
водимый из пшеницы, картофеля, сахарной свек-
лы и кукурузы), его производство растет син-
хронно с общим спросом на возобновляемые ис-
точники энергии [3, 4]. Не меньшее значение
сегодня имеют масла с необычным составом ЖК,
которые используются в качестве промышлен-
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ных лубрикантов и в медицинских целях. Все это
обусловливает интенсивные исследования в обла-
сти биосинтеза ЖК и масел (запасных липидов) в
растениях, поиска источников новых необычных
масел, изучения ферментов, ответственных за их
биосинтез и генов, их кодирующих, на протяжении
последних нескольких десятилетий.

Основой практически всех растительных ма-
сел являются триацилглицерины (ТАГ) – слож-
ные эфиры глицерина и ЖК. Причина такой рас-
пространенности ТАГ среди растений состоит в
том, что они, обладая относительно небольшой
молекулярной массой, позволяют запасать боль-
шое количество углерода, энергии и ацилов ЖК
[5]. От того, какие ЖК (или радикалы) этерифи-
цируют sn-положения глицеринового остатка в
молекуле ТАГ, непосредственно зависят не толь-
ко их физические свойства, такие как температу-
ра плавления или точка кристаллизации [6], но и
нутрицевтические, такие как окислительная ста-
бильность [7], скорость абсорбции в желудочно-
кишечном тракте теплокровных [8], способность
влиять на атерогенез [8]. Так, жирные кислоты в
sn-1 и sn-3 положениях легче гидролизуются липа-
зой, в то время как ЖК в sn-2-положении гораздо
лучше абсорбируются в форме sn-2-моноацилгли-
церинов. Например, дети лучше усваивают пальми-
тиновую кислоту из sn-2-положения ТАГ, которы-
ми богато материнское молоко, чем аналогичную
кислоту из растительных масел, где она этерифици-
рует исключительно sn-1 и sn-3 положения [9]. ТАГ,
содержащие полиненасыщенные ЖК (ПНЖК; в
особенности, арахидоновую и эйкозапентаеновую)
преимущественно в sn-2-положении, гораздо луч-
ше абсорбируются, чем молекулярные виды ТАГ, у
которых ПНЖК случайно распределены между
всеми тремя sn-положениями глицеринового
остатка [7]. В свете этих сведений для исследова-
телей представляет интерес поиск или создание
источников так называемых “структурированных
ТАГ” (сТАГ), которые содержали бы в sn-1 и sn-3
положениях ЖК с короткой цепью (например,
миристиновую или лауриновую), а в sn-2-поло-
жении – ПНЖК. сТАГ подобного строения могут
защитить организм от гипертриглицеридемии и
ожирения, вызванных диетами с высоким содер-
жанием жиров [10]. Помимо того, сТАГ могут при-
меняться для ускорения снижения веса, замедле-
ния накопления жира липоцитами, а также для
снижения уровня холестерина в крови [11, 12].

Если в составе ТАГ во всех трех положениях
находится одна и та же ЖК, то такая молекула яв-
ляется симметричной и не проявляет оптических
свойств, если ТАГ содержит две или три разных
ЖК, то такая молекула становится асимметрич-
ной и начинает обнаруживать оптическую актив-
ность. Наиболее высокая оптическая активность
характерна для ТАГ, содержащих необычные ЖК
[13]. ТАГ из семян Monnina emarginata, содержа-

щих кориолиновую (13-окси-цис-9-транс-11-ок-
тадекадиеновую) кислоту, обнаруживают высокую
оптическую активность, которая обусловлена аци-
лами необычных ЖК в sn-3-положении [14]. Как
отмечалось выше, симметричные и асимметричные
ТАГ обладают разными свойствами. Например, с
середины 90-х годов прошлого века активно изуча-
ются необычные асимметричные sn-1,2-диацил-3-
ацетил-глицерины (АсДАГ), sn-3-положение кото-
рых этерифицировано уксусной кислотой. По
сравнению с ТАГ обычного состава, они облада-
ют пониженной на 30% вязкостью и почти вдвое
меньшей калорийностью (5 против 9 ккал/г у
ТАГ), эти свойства позволяют рассматривать
АсДАГ в качестве пищевой добавки для диетиче-
ского питания людей [15]. В качестве “функцио-
нальной еды”АсДАГ интересны по той причине,
что подобные им соединения, известные под тор-
говой маркой SALATRIM®, в клинических ис-
пытаниях достоверно снижали чувство голода и
повышали ощущение сытости, по сравнению с
продуктами, содержащими ТАГ обычного соста-
ва [16]. Относительно недавно стало известно еще
одно свойство АсДАГ. В 2004 году Yang с соавторами
показали, что АсДАГ, выделенные из пантов пятни-
стого оленя (Cervus nippon Temminck), способны
стимулировать гемопоэз [17], позднее было показа-
но, что sn-1-пальмитоил-2-линолеоил-3-ацетилг-
лицерин (PLAG) – главный молекулярный вид
фракции АсДАГ в пантах пятнистого оленя – ока-
зывает влияние на хемотаксис эозинофилов,
вследствие чего облегчает течение астмы у пациен-
тов [18]. Позднее было показано, что PLAG спосо-
бен облегчать гемопоэтические повреждения при
гамма-индуцированной острой лучевой болезни и
уменьшать смертность от облучения даже при от-
сроченном введении [19]. PLAG также ослабляет
вызванную химиотерапией нейтропению у онко-
логических больных посредством ингибирования
синтеза хемокинов [20]. В свете этих данных,
АсДАГ природного происхождения представляют
не только технологический и нутрицевтический,
но и терапевтический интерес.

ТАГ некоторых растений имеют уникальный со-
став. Так, необычные ω-фенилалкановые и ω-фе-
нилалкеновые кислоты содержатся в составе TAГ
семян растений рода Dracunсulus (Белокрыльник,
или Калла) [21]. У растения Lilium longiflorum (ли-
лия длинноцветковая) встречаются необычные
аналоги ДАГ, у которых вместо остатков ЖК в sn-1-
или в sn-3-положениях находятся остатки уксус-
ной кислоты, а в sn-2-положении содержится
глюкоза [22].

Несмотря на большое многообразие “типов”
(молекулярных видов) ТАГ, практически у всех
организмов прослеживаются сходные пути их
биосинтеза [23]: последовательное ацилирование
sn-глицеро-3-фосфата различными ацилтранс-
феразами – этот механизм более известен как
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“путь Кеннеди”. Ключевой и последней реакци-
ей биосинтеза ТАГ в нем является ацилирование
sn-1,2-диацилгицерина (ДАГ) ацилом жирной
кислоты, которую осуществляет фермент sn-1,2-
диацил-3-ацилтрансфераза (ДАГАТ, DGAT,
EC 2.3.1.20, далее DGAT). Этот фермент исполь-
зует в качестве субстратов ДАГ и ацил-КоА, в ре-
зультате чего образуется молекула ТАГ. Актив-
ность этого фермента, его субстратная специфич-
ность являются решающими факторами в
образовании различных молекулярных видов ТАГ,
а потому, резонно предположить, что, управляя
DGAT, можно получать масла с заданными физи-
ческими или нутрицевтическими свойствами,
повышать масличность важнейших культур, со-
здавать новые продуценты различных видов ТАГ.
Несмотря на значимость вопросов, решение ко-
торых невозможно без точного понимания меха-
низмов работы DGAT, их структуры, способов
регуляции активности данных ферментов, DGAT
растений до сих пор недостаточно изучены. В
представленном обзоре мы обобщили актуаль-
ную информацию о DGAT растений, уделив при-
стальное внимание структурным особенностям
DGAT разных типов.

ПУТИ БИОСИНТЕЗА ТАГ
И РОЛЬ DGAT В ЭТОМ ПРОЦЕССЕ

Прежде чем рассматривать структуру и функ-
ции DGAT у растений, мы считаем целесообраз-
ным кратко описать основные пути биосинтеза
ТАГ с акцентом на том, какую роль в этом про-
цессе играют различные типы DGAT и как их ак-
тивность влияет на накопление ТАГ у растений. В
зависимости от того, какой субстрат является до-
нором ЖК для реакций ацилирования глицерино-
вого остатка, выделяют ацил-СоА-зависимый и
ацил-СоА-независимый пути биосинтеза ТАГ [24].

Ацил-СоА-независимый путь формирования
ТАГ представляет собой перенос остатка ЖК на
ДАГ от фосфолипида, в этом процессе важную роль
играет фермент фосфолипид : диацилглицерин
ацилтрансфераза (ФЛДАТ, PDAT, EC 2.3.1.158) [25].
В ацил-СоА-зависимом пути синтеза ТАГ, также
известном как “путь Кеннеди”, донорами ациль-
ных остатков для синтеза ТАГ являются молеку-
лы ацил-СоА [26]. Биосинтез ТАГ из глицерол-3-
фосфата и остатков ЖК осуществляется в ходе
трех последовательных реакций ацилирования, с
помощью ферментов sn-глицеро-3-фосфат-ацил-
трансферазы (Г3Ф-АТ, GPAT, 2.3.1.15), ацилтранс-
феразы лизофосфатидной кислоты (АТЛФК,
LPАAT, 2.3.1.51) и sn-1,2-диацил-3-ацилтрансфе-
разы (DGAT) [24]. Все реакции пути Кеннеди
протекают на мембранах эндоплазматического
ретикулума (ЭР) или липосом. Существует и так
называемый, альтернативный путь синтеза ТАГ,
происходящий в цитозоле: sn-2-моноацилглице-

рин (МАГ) образуется из лизофосфатидной кисло-
ты ферментом LPA-фосфатазой (3.1.3.106), далее с
помощью моноацилглицерин ацилтрансферазы
(МАГАТ, MGAT, 2.3.1.22) МАГ превращается в
ДАГ, а растворимая DGAT осуществляет ацилиро-
вание ДАГ до ТАГ (рис. 1) [27].

Долгое время считалось, что все ацилтрансфе-
разы обладают высокой специфичностью как к
ацил-содержащему субстрату, так и к молекуле,
на которую они переносят ацильную группу [28].
Недавние исследования показывают, что суще-
ствуют формы DGAT, способные использовать в
качестве субстрата вещества различной химиче-
ской природы: липофильные диацилглицерины и
гидрофильные ацил-СоА, например, ацетил-СоА
[15]. Помимо этого известно, что на субстратную
специфичность DGAT влияют такие факторы,
как ЖК- и позиционно-видовой состав пула ДАГ
конкретного организма, концентрация и ЖК-со-
став ацил-СоА, а также температура окружающей
среды [24].

Уровень активности ферментов семейства
DGAT можно считать одним из лимитирующих
факторов при накоплении запасных липидов.
Так, на примере Arabidopsis thaliana (резуховидка
Таля) и Glycine max (соя культурная) было показа-
но, что в отсутствие активности DGAT достовер-
но снижался уровень ТАГ в семенах [29, 30]. И на-
оборот, высокоэффективная экспрессия генов,
кодирующих DGAT, у A. thaliana приводила к повы-
шению накопления масла в семенах, а подавление
экспрессии этих генов – к снижению маслично-
сти семян [29]. Следует отметить, что активность
DGAT, возможно, важна и для корректного распре-
деления ацилов необычных ЖК в запасных липи-
дах семян [27]. Следовательно, ферменты семей-
ства DGAT могут определять и качественный со-
став ТАГ, и уровень их накопления. Исходя из
вышесказанного, DGAT можно назвать ключевы-
ми регуляторными ферментами липидного гомео-
стаза эукариот, объединяющими потоки углерода и
энергии за счет биосинтеза TAГ. Функциональные
особенности DGAT интенсивно изучаются на про-
тяжении нескольких десятилетий, однако до сих
пор остается открытым ряд вопросов, касающихся
свойств данного фермента.

КЛАССИФИКАЦИЯ DGAT
Существует несколько подходов к классифи-

кации этих ферментов: по времени их открытия,
по субстратной специфичности и по локализации
в клетке. Так, первым трем типам в зависимости
от времени их обнаружения были присвоены чис-
ловые индексы (DGAT1, DGAT2, DGAT3). На-
звания еще двух типов DGAT отражают их функ-
циональные особенности (WS/DGAT, DAcT). К
первому типу ферментов семейства DGAT отно-
сятся белки (DGAT1), впервые обнаруженные в
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печени кур (Gallus gallus domesticus) [31]. DGAT1
является гомологом ацилтрансферазы ацил-
СоА/холестеринэстеразы (АСАТ, EC 2.3.1.26)
млекопитающих и имеет с ней структурное сход-
ство, а расхождение в их аминокислотных после-
довательностях определяет субстратную специ-
фичность DGAT1 к ДAГ. Оба фермента принад-
лежат к большому семейству мембраносвязанных
O-ацилтрансфераз (MBOAT) [32]. Все представи-
тели MBOAT характеризуются наличием конcер-
вативных остатков гистидина в С-концевой обла-
сти фермента и переносят ЖК на гидроксильные
группы мишеней, внедренных в мембрану. Так
ACAT осуществляют перенос ЖК на холестерин,
DGAT1 – на ДАГ, Are1/2 – на стерины, WS (wax-
synthase) – на высшие жирные спирты [32]. Лока-
лизуется DGAT1 главным образом в ЭР, но также
может присутствовать в мембранах пластид и оле-
осом. В настоящее время гомологи гена DGAT1
найдены у растений рода Arabidopsis [33], Olea eu-
ropaea (олива европейская) [34], Brassica napus
(рапс обыкновенный) [35], Ricinus communis (кле-
щевина обыкновенная) [36], Vernicia fordii (тунг
Форда) [37], Tropaeolum majus (настурция боль-
шая) [38], Helianthus annuus (подсолнечник одно-
летний) [39], Macadamia tetraphylla (макадамия че-
тырехлистная) [40] и др.

Ко второму типу относят ферменты, называе-
мые DGAT2, которые имеют сходство с ацил-СоА:
моноацилглицерин ацилтрансферазами (MGAT,
EC 2.3.1.22) и с ацил-CoA ацилтрансферазами
восковых спиртов (Awat, EC 2.3.1.75). Ферменты
этого типа были обнаружены у грибов, круглых
червей, человека и у некоторых видов растений,
таких как A. thaliana [41], V. fordii [37] и O. europaea
[42]. DGAT2 является мембраносвязанным фер-
ментом и локализуется в ЭР и на поверхности
олеосом.

К третьему типу относятся DGAT3, участвую-
щие в альтернативном пути синтеза ТАГ, проис-
ходящем в цитозоле. На данный момент это един-
ственный известный растворимый фермент се-
мейства DGAT. Первоначально этот фермент был
выделен из семядолей Аrachis hypogaеa (арахис
культурный) [27], а недавно был обнаружен также
у видов рода Arabidopsis [43], в дрожжах Rhodotoru-
la glutinis [44] и у некоторых водорослей [45].

Четвертый тип ферментов представлен бифунк-
циональными белками WS/DGAT, проявляющи-
ми, преимущественно, свойства синтетаз воско-
вых эфиров, а также ацетил-СоА диацилглицерин
ацилтрансфераз. Впервые этот фермент был обна-
ружен у Acinetobacter calcoaceticus [46]. Гомологи
WS/DGAT также охарактеризованы у Petunia hy-
drida (петуния гибридная) [47] и Arabidopsis [48],
на этих же растениях было показано, что данный
фермент локализуется на мембранах ЭР.

Помимо этого, недавно у Euonymus alatus (бе-
ресклет крылатый) была обнаружена особая фор-
ма DGAT (EaDAcT), ответственная за синтез аце-
тилированных диацилглицеринов (AcДАГ). Как и
DGAT1, эта форма принадлежит к семейству мем-
браносвязанных O-ацилтрансфераз (MBOAT), но,
в отличие от других представителей данного семей-
ства, EaDAcT катализирует передачу коротких
ацильных групп (С2–С6), причем эффективность
использования ацил-КоА в качестве доноров ацила
увеличивается с уменьшением углеродной цепи
жирнокислотного остатка [49].

СТРУКТУРНАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ
DGAT РАЗНЫХ ТИПОВ

За исключением DGAT3, все ферменты семей-
ства DGAT являются мембраносвязанными белка-
ми, что значительно осложняет исследование их
трехмерной структуры существующими физиче-
скими методами. Наиболее демонстративной моде-
лью, полученной с помощью рентгеноструктурного
анализа, является модель WS/DGAT из Marinobacter
aquaeolei [50]. Пространственная структура ни од-
ного из DGAT, принадлежащих высшим организ-
мам, в настоящее время не определена. Большин-
ство сведений о структурных особенностях этих
ферментов получено с использованием методов in
silico. В 2011 году группой ученых из университета
Нового Орлеана методами биоинформатики был
проведен структурно-функциональный анализ
аминокислотных последовательностей DGAT1 и
DGAT2 из семидесяти организмов [51], в 2017 году
Bagnatoc с cоавторами был проведен большой
сравнительный анализ всех DGAT, обнаружен-
ных у водорослей [45], также некоторые сведения
об аминокислотных последовательностях данных
ферментов были получены при анализе их изо-
форм у конкретных организмов. По существу,
биохимические функции всех типов DGAT сход-
ны, что должно указывать на наличие общих кон-
сервативных последовательностей у этих фер-
ментов. Однако оказалось, что они не обнаружи-
вают гомологии последовательностей друг с
другом. Так, множественное выравнивание пяти-
десяти девяти аминокислотных последовательно-
стей DGAT1, выделенных из 48 организмов, и пя-
тидесяти восьми последовательностей DGAT2 из
44 организмов показало наличие только 2-х кон-
сервативных аминокислотных остатков: фенил-
аланина в положении F225 и пролина в положе-
нии Р248 [51].

Использованные в разных исследованиях
биохимические и биофизические методы, а так-
же in silico анализ в совокупности дают довольно
четкие представления о пространственной струк-
туре DGAT1. Как правило, это большие белки
размером около 500 аминокислотных остатков
(а.о.) (табл. 1). Распределение разных типов а.о. в
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DGAT1 выглядит следующим образом: прибли-
зительно 26% – заряженные а.о. (7% – кислотные
остатки, представленные преимущественно глу-
таминовой и аспарагиновой кислотами; 10% –
основные остатки, представленные в основном
лизином и аргинином), 25% – нейтрально поляр-
ные, и 42% – гидрофобные а.о. [51], что согласу-
ется с мембранным положением фермента. Изу-
ченные растительные DGAT1 имеют длинный
(около 100 а.о.) гидрофильный N-концевой сег-
мент, за которым следуют трансмембранные (ТМ)
домены, по мнению разных исследователей у рас-
тений их количество варьирует от 6 до 10, но все-
гда четное (рис. 2) [52, 53]. У B. napus N-концевой
сегмент DGAT1 имеет сайт связывания с ацил-
СоА (с 81 по 113 а.о.) [35], однако нахождение дан-
ного сайта в цитозоле говорит в пользу того, что он
обеспечивает аллостерическое взаимодействие, а не
функциональное. Первые 80 а.о. представляют со-
бой так называемый неупорядоченный регулятор-
ный регион (Intrinsically desorted region – IDR [54]),
который содержит в себе вероятные участки диме-
ризации и аутоингибирования [55]. Это согласует-
ся с другими исследованиями, отмечающими, что
порядка 50% мембранных белков имеют длинные

IDR [56], локализованные в цитоплазме и выпол-
няющие функции регуляции, в том числе ингиби-
рования активности фермента [57], и клеточной
сигнализации [58]. Наличие IDR также подтвер-
ждает возможность аллостерической регуляции ак-
тивности DGAT1. Все известные DGAT1 объеди-
няет наличие в IDR кластера аргининовых остат-
ков, который, возможно, важен для регуляции
активности фермента [59]. Считается, что N-кон-
цевой сегмент целиком закодирован в первом эк-
зоне, всего же большинство DGAT1 растений
имеют 16 экзонов [53]. На основе in silico анализа
аминокислотных последовательностей были пред-
сказаны некоторые функциональные мотивы
DGAT, которые пока требуют экспериментального
подтверждения (табл. 2). Так, у B. napus была описа-
на лейциновая застежка, состоящая из пяти остат-
ков лейцина, последовательно разделенных семью
а.о. (L205, L212, L219, L226 и L233). Полагают, что
этот мотив может служить сайтом связывания мо-
дулирующих белков или облегчать взаимодействие
DGAT1 с другими ферментами в пути биосинтеза
ТАГ [35]. В ряде исследований описывались вероят-
ные сайты фосфорилирования DGAT1. Экспери-
менты по внесению замен в эти сайты показали из-

Рис. 1. Схема биосинтеза триацилглицеринов, идущего по пути Кеннеди (а) и по альтернативному цитозольному пути (б).
GPAT – глицеро-3-фосфатацилтрансфераза, AGPAT –ацилглицерин-3-фосфатацилтрансфераза, PAP – фосфогидролаза
фосфатидной кислоты, DGAT – диацилглицеринацилтрансфераза, LPAP – фосфогидролаза лизофосфатидной кислоты,
MGAT – моноацилглицеринацилтрансфераза.
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Таблица 1. Сравнительная характеристика разных типов фермента DGAT

DGAT1 DGAT2 DGAT3 WS/DGAT EaDAcT

Размер 515 а.о. 340 а.о. 458 а.о.
41 кДа 42 кДа

Число ТМ-доменов 6–10 1–3 0 0–3 4–5
Количество экзонов 16 5–9 2–3 6–8 –
Локализация в клетке ЭР, пластиды ЭР, липидные капли, 

митохондрии
цитозоль ЭР ЭР
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Рис. 2. Модель пространственной структуры DGAT1. Заливкой выделены функционально важные мотивы и амино-
кислотные остатки. Модель построена по данным [24, 35, 59, 60].
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менение активности фермента. Так, у T. majus заме-
на серина на аланин в 197 положении приводила к
повышению активности DGAT1 [38]. У B. napus
важным для активности DGAT1 считается также
консервативный остаток серина в положении
237 (S237). Остатки S197 и S237 являются анало-
гичными сайтам фосфорилирования SnRK1 и ти-
розинкиназы соответственно [35]. Фосфорили-
рование может оказывать большое влияние на ак-
тивность DGAT1, поскольку в качестве субстрата
для этого фермента выступает ДАГ, а фосфорилиро-
вание определенных а.о. повышает сродство других
ферментов с ним [59]. У большинства растительных
DGAT1 обнаруживаются консервативные мотивы
HxxxD и HxxxxD около 4-го и 5-го ТМ-доменов со-
ответственно, предполагается, что подобная пара
гистидина и аспарагиновой кислоты способствует
увеличению нуклеофильности гидроксигруппы
ДАГ, облегчая взаимодействие с Ацил-СоА [59]. В
тоже время у A. thaliana описанную функцию выпол-
няет мотив N(S/A/G)R(L/V)(I/F/A)(I/L)EN(L/V), в
котором роль гистидина и аспарагиновой кисло-
ты выполняют аргинин и глутаминовая кислота
соответственно [29]. В 2011 году Сао с соавторами
провели сравнительный анализ аминокислотных
последовательностей всех известных DGAT1, ко-
торый выявил 41 строго консервативный а.о.,
причем большинство этих а.о. было локализовано в
С-концевой области фермента. Эти высококонсер-
вативные а.о. могли указывать на активные сайты,
играть важную функциональную роль, в том числе
сказываться на субстратной специфичности и/или
формировании пространственной структуры моле-
кулы. Позже с помощью моделирования про-
странственных структур in silico было предсказано
наличие у DGAT1 из B. napus в С-концевой обла-
сти белка большой внемембранной петли, лока-
лизованной в полости ЭР и содержащей два
функциональных пептида. Пептид Sit1 (356FG-
DREFYRDWWNSES370) включает в себя мотив
FYxDWWN, который является высококонсерватив-
ным между ферментами DGAT и ацил-CoA холе-
стеринацилтрансферазой млекопитающих (ACAT),

и, вероятно, отвечает за связывание с ацилом.
Пептид Sit2 (379NIPVHKWSIRHFY391) включает
предполагаемый диацилглицерин-связывающий
мотив HKWCIRHFYKP, обнаруженный ранее в
протеинкиназе С и диацилглицеринкиназах
(табл. 2). Дальнейшие исследования с помощью
SRCD (synchrotron radiation circular dichroism) и
флуоресцентной микроскопии подтвердили эти
предположения [60]. Анализ топологии DGAT1
показал, что N- и С-концевые области фермента
ориентированы в цитоплазму, что подтверждает
четное число ТМ-доменов [61]. В 2004 году McCa-
rtney с соавторами описали у десатураз жирных кис-
лот несколько С-концевых мотивов, определяю-
щих локализацию ферментов относительно ЭР
[62], на основе которых аналогичные мотивы были
обнаружены у DGAT1 и DGAT2 [37, 63] (табл. 2).
Некоторые важные аминокислотные остатки по-
следовательностей DGAT были определены бла-
годаря изучению естественных мутаций. Так, у
B. napus замена пролина на аргинин в 216 положе-
нии почти полностью ингибировала активность
фермента. Также существует мнение, что у B. na-
pus аминокислотные замены в 9-м предсказанном
трансмембранном домене (PTMD9) приводят к
повышению эффективности работы DGAT1 [64].
У кукурузы аллель ASKC28IB1 DGAT1-2, ответ-
ственный за высокий уровень накопления масла,
отличается от аллеля PH09B, ответственного за
средний уровень содержания масла, инсерцией
фенилаланина в 469 положении. Zheng с соавтора-
ми выяснили, что именно этот а.о. играет ключевую
роль в повышении содержания масла и концентра-
ции олеиновой кислоты у кукурузы [65]. Интересно
отметить, что этот остаток фенилаланина консерва-
тивен для растительных DGAT1, но не характерен
ни для одного из DGAT1 животных, а также для
DGAT2 [51].Таким образом, имеющиеся на сего-
дняшний момент данные позволяют довольно по-
дробно описать локализацию, структуру и вероят-
ные взаимодействия DGAT1, некоторые высказан-
ные ранее предположения были подтверждены
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экспериментально, в тоже время ряд тезисов все
еще требует детального исследования.

Ферменты типа DGAT2 в сравнении с DGAT1
изучены значительно хуже. Они, как и DGAT1,
локализуются в мембране ЭР, а также обнаружи-
ваются в мембранах микросом [41] (табл. 1). Из-
вестно, что средний размер DGAT2 составляет
340 а.о., что соответствует разнице в молекуляр-
ном весе в 20 кДа по сравнению с DGAT1 [51].
DGAT1 и DGAT2 имеют аналогичные частоты
встречаемости а.о. разных функциональных
групп, но не гомологичны друг другу. Интересно,
что процент гидрофобных а.о. у них тоже пример-
но равный (42% у DGAT1 и 41% у DGAT2), хотя
число ТМ-доменов у большинства известных
DGAT2 варьирует от 1 до 4, в то время как у
DGAT1 может достигать 10 [51]. Среди всех
DGAT2 топология лучше всего изучена у Saccha-
romyces cerevisiae. Ниже мы приводим описание
DGAT2, основанное на этой модели, с некоторы-
ми уточнениями относительно DGAT2 растений
(рис. 3). Модель DGAT2 S. cerevisiae, построенная
с помощью методов in silico, имела четыре ТМ-до-
мена, а N- и C-концевые области были ориенти-
рованы в цитозоль. Аналогичная ориентация на-
блюдалась у растительного DGAT2 (V. fordii), у кото-
рого обе концевые области также обращены в
цитозоль [37]. Однако анализ степени гидрофобно-
сти аминокислотных последовательностей V. fordii и
Elaeis guineensis (пальма масличная) показал, что
DGAT2 этих растений с большой вероятностью
имеют по два ТМ-домена и длинный С-концевой
регион [37, 66]. Про N-концевую область извест-
но, что первые 30–50 а.о. не проявляют каталити-
ческой активности и представляют собой неупо-
рядоченный регион [67]. У растений этот регион,
возможно, важен для регулирования активности
фермента, поскольку у B. napus в 25-м положении
находится остаток серина, имеющий окружение,
аналогичное сайту фосфорилирования SnRK1
киназы (х1х2х2х2Sх2х2х2х1, где х1 – гидрофобный

а.о., а х2 – основный а.о.) [35]. Первый TM-домен
S. cerevisiae, вероятно, охватывает участок от 66 до
97 а.о. и содержит предполагаемый мотив связы-
вания с нейтральными липидами – FVLF. Мотив
с такой последовательностью обнаруживается
только у S. cerevisiae, у млекопитающих ему соот-
ветствует последовательность FLxLxxxn (где n не-
полярный а.о.) [68] (табл. 2). Растения же, вероят-
но, имеют свою уникальную последовательность
липидсвязывающего домена в DGAT2, которая
пока не идентифицирована. При этом у B. napus в
75 положении находится консервативный оста-
ток серина, который по аналогии с S237 DGAT1
может быть важен для регуляции активности фер-
мента [35]. Интересно отметить, что делеция пер-
вого ТМ-домена хоть и приводила к снижению
активности фермента, не влияла на ассоциацию
ScDGAT2 с микросомальными мембранами, под-
тверждая предположение, что другие сегменты
DGAT2 могут опосредовать взаимодействие с
мембранными бислоями. За первым ТМ-доме-
ном следует длинная люменальная петля ЭР, со-
держащая мотив YFP (рис. 3), замены в котором
приводили к значительному снижению активно-
сти фермента [59]. Примечательно, что этот мотив
консервативен у известных DGAT2, за исключе-
нием R. communis, у которой данному мотиву соот-
ветствует HFP [69]. Здесь важно отметить, что та-
кая длинная люменальная петля характерна для
DGAT2 S. cerevisiae и не наблюдалась у растений и
млекопитающих. За этой областью следуют еще два
TM-домена, расположенные между остатками 188 и
236. Второй TM-домен содержит консервативный
мотив HPHG, который, вероятно, важен для ката-
литической активности фермента, поскольку Н195,
аналогично консервативному гистидину из DGAT1,
может указывать на ДАГ-связывающий мотив [59].
У растений мотив HPHG соответствует мотиву
EPHS, который локализуется в свободной С-кон-
цевой области (рис. 3), что укаывает на отличную
от DGAT1 роль DGAT2 в синтезе ТАГ, в частности,

Рис. 3. Модель пространственной структуры DGAT2. Заливкой выделены функционально важные мотивы и амино-
кислотные остатки. Модель построена по данным [35, 37, 67, 68].
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формирование липидных капель непосредственно
в цитоплазме клеток. Четвертый ТМ-домен в своей
С-концевой области имеет мотив LKLEI, ответ-
ственный за локализацию DGAT2 в ЭР. Такой мо-
тив был обнаружен и у S. cerevisiae, и у V. fordii [37].
Однако, как упоминалось выше, у растений этот
мотив расположен на краю длинного свободного
С-концевого участка и не может непосредствен-
но отвечать за локализацию в ЭР, но, по-види-
мому, важен для более тонкого распознавания
клеточным механизмом локализации белков, в

частности для определения в конкретный субдо-
мен ЭР [37]. О потенциальных сайтах связыва-
ния DGAT2 с ацил-CоА на данный момент не
сообщалось.

DGAT3 имеет размер около 360 а.о. и содержит
примерно 31% гидрофобных остатков, на основе
анализа расположения которых и отсутствия сигна-
лов локализации в ЭР данный фермент был отнесен
к растворимым белкам (табл. 1), а по наличию не-
скольких частично консервативных мотивов
(54HVQYYGD60, 81KKRVLFDDL89, 205HHNAV-
ELFSRNND217) – к ацилтрансферазам (табл. 2)
[27]. Пространственная структура DGAT3 не из-
вестна, несмотря на то, что она лучше, чем у дру-
гих DGAT, может быть исследована существую-
щими методами. DGAT3 имеет 11 полностью
консервативных а.о., причем 10 из них располо-
жены в С-концевой области белка, что говорит о
возможной функциональной значимости этого
региона (рис. 4) [70]. У DGAT3 было описано не-
сколько потенциально функциональных сайтов:
так, у некоторых видов растений первые 35–45 а.о.
соответствуют транзитному пептиду хлоропла-
стов [71]; мотив 183RKAETMIL190 гомологичен
сайту фосфорилирования тирозинкиназы [27], а
мотив, содержащий с 244 по 295 аминокислоты, –
домену тиоредоксиноподобных [2Fe-2S]-ферре-
доксинов [72]. Также исследованные последова-
тельности DGAT3 содержат полисериновый и два
полилизиновых региона, функциональная роль
которых пока не определена (рис. 4) [73].

WS/DGAT сопоставим по размеру с DGAT1,
он также локализован в мембране ЭР и относится
к семейству MBOAT, но имеет меньшее число
ТМ-доменов (от одного до трех) (табл. 1), а у неко-
торых гомологов WSD1 (WS/DGAT) из А. thaliana
не предсказано ни одного ТМ-домена [61]. О про-
странственной структуре растительных WS/DGAT
известно довольно мало. In silico анализ показал,
что вне зависимости от числа ТМ-доменов белок
имеет большую цитозольную N-концевую область,
которая включает в себя высококонсервативный
мотив HHxLGDG (табл. 2), вероятно являющийся
активным сайтом [53]. Для WS/DGAT из M. aquae-
olei VT8 была получена кристаллическая структу-
ра (ID PDB: 6CHJ) [50]. Данный WS/DGAT кри-
сталлизовался в виде димера, у которого N-кон-
цевой и С-концевой домены были связаны через
α-спиральный линкер. Оба домена состояли из
β-листов, окруженных α-спиралями (рис. 5). Не-
сколькими годами ранее для M. hydrocarbonoclasticus
VT8 in silico была построена модель, имеющая
большое сходство с упомянутой выше [74]. К со-
жалению, структура WS/DGAT из M. aquaeolei VT8
имела неупорядоченные области, но на данный
момент это единственная модель DGAT, постро-
енная с применением физических методов, а не
исключительно в результате in silico предсказа-
ния. В описываемой модели консервативный мо-

Рис. 4. Схема расположения функциональных моти-
вов DGAT3. Схема построена по данным [27, 72].
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тив 135HHxxxDG141 расположен на петле, кото-
рая связывает N-концевой домен с α-спираль-
ным линкером (рис. 5), при этом ориентация и
пространственное окружение позволяет предпо-
ложить, что Н136 выполняет каталитическую
роль, а Н135 и D140 – структурную. Описанный
мотив находится между двумя полостями, в кото-
рых по аналогии с другими трансферазами, по-
видимому, и происходит синтез. При анализе по-
следовательностей “выстилающих” эти полости
не было выявлено строго консервативных а.о.,
хотя некоторые исследования указывали, что за-
мены в этом регионе приводили к потере актив-
ности WS/DGAT. У G. max, A. thaliana и O. sativа
был выявлен ряд консервативных мотивов, но
предположить их функциональную роль пока не
удалось [53].

DAcT из Euonymus alatus, отвечающий за синтез
АсДАГ, представляет собой белок массой 42 кДа
(табл. 1). В нескольких исследованиях было пока-
зано наличие четырех ТМ-доменов, локализован-
ных между 10–30, 157–177, 240–260 и 309–333 а.о.
(рис. 6) [75]. Обе концевые области фермента
ориентированы в полость ЭР, что отличает EaDAcT
от DGAT1 и DGAT2, и N-, и С-регионы которых
обращены к цитоплазме. Как было описано вы-
ше, свободная N-концевая область способствует
аллостерическому взаимодействию DGAT1 и
DGAT2 с ацил-СоА, для DAcT и ацетил-СоА по-
добной зависимости выявлено не было [49]. При
этом третий ТМ-домен содержит сигнатуру, харак-
терную для представителей семейства MBOAT
(SxxxHDxxxxV), активный гистидин которой рас-
полагается на границе мембраны с цитозолем, что
делает его доступным для ацетил-СоА (табл. 2).
Остаток валина (V263), не характерный для дру-
гих DGAT, в данном сайте, вероятно, выполняет
важную структурную функцию. В дополнение к
упомянутому мотиву, были выявлены два консер-
вативных цистеина (С187 и С293), замены в кото-

рых приводили к значительному уменьшению ак-
тивности фермента. DAcT имеет свой собственный
мотив локализации в ЭР (табл. 2; рис. 6) [75].

ЭВОЛЮЦИЯ DGAT РАСТЕНИЙ

Экспоненциальный рост данных о последова-
тельностях генов, в том числе и генов DGAT из
разных видов растений, позволяет проводить фи-
логенетический анализ и на его основе строить
гипотезы о происхождении и эволюции этих фер-
ментов. Так, в 2011 году филогенетический ана-
лиз аминокислотных последовательностей всех
четырех типов DGAT растений показал, что каж-
дый тип фермента образует отдельную кладу на фи-
логенетическом дереве, причем последовательно-
сти, относящиеся к классам двудольных и одно-
дольных, образуют в каждой кладе отдельные
подклады (кластеры) [76]. Филогенетический и
эволюционный анализ генов DGAT1 и DGAT2 пока-
зал, что в процессе эволюции эукариот эти гены
произошли за счет функциональной конверген-
ции [76]. На основе филогенетического анализа
всех генов DGAT3 и WS/DGAT, а также предполо-
жительно относящихся к этим генам последова-
тельностей, выдвинута гипотеза, что они либо
произошли от общего предкового гена до появле-
ния высших растений, либо имеют независимое
происхождение, как в случае с DGAT1 и DGAT2. В
поддержку второго предположения свидетель-
ствуют данные по сравнению последовательно-
стей генов WS/DGAT растений и гена WS/DGAT
Acinetobacter calcoaceticu, которые показали высо-
кую степень идентичности, что свидетельствует о
том, что данный тип DGAT возник до выхода рас-
тений на сушу и подтверждает гипотезу независи-
мого происхождения всех типов DGAT [53]. На
основании результатов филогенетического ана-
лиза было показано, что последовательность
ADP1 (WS/DGAT) из Acinetobacter sp. образует од-

Рис. 6. Модель пространственной структуры DAcT. Заливкой выделены функционально важные мотивы и аминокис-
лотные остатки. Модель построена по данным [49, 75].
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ну подкладу с WS/DGAT A. thaliana и предсказан-
ными WS/DGAT других видов растений и водо-
рослей, благодаря чему выдвинуто предположение,
что этот тип DGAT образовался до возникновения
высших растений. При этом, близкое родство
WS/DGAT Simmondsia chinensis (симмондсия китай-
ская, хохоба) с последовательностями DGAT1, мо-
жет указывать и на общее происхождение DGAT1 и
WS/DGAT [53].

Следует подчеркнуть, что об эволюции белков
можно судить по характеру дупликации их генов,
и в этом отношении каждый тип DGAT имеет
свои особенности. Так, в исследовании Turchetto-
Zolet с соавторами выявлено, что WS/DGAT наи-
более вариабельный ген и более двух вариантов
его последовательности имеют многие растения:
G. max, A. thaliana, B. rapa, R. communis, M. truncat-
ula, A. hypogaea, O. sativa, Z. mays. Ген DGAT3 при-
сутствует в единственном числе практически у
всех растений, за исключением G. max, у которой
выявлена дупликация этого гена. DGAT1 и DGAT2
представлены двумя и более копиями этих генов у
многих растений. Согласно текущему мнению,
дупликации генов DGAT, вероятно, произошли
уже после отделения группы наземных растений,
так как гены всех типов DGAT у водорослей пред-
ставлены в единственном числе [53].

Анализ последовательностей генов DGAТ так-
же свидетельствует о различной эволюционной
истории четырех типов фермента. Гены DGAT3,
содержат два экзона, исключением являются зе-
леные водоросли Volvox carteri, у которых три эк-
зона, а у мха Physcomitrella patens и Populus tricho-
carpa (тополя волосистоплодного), обнаружен
недостаток интронов. Гены WS/DGAT большин-
ства видов растений характеризуются высокой
консервативностью их структурной организации
и имеют семь экзонов (табл. 1). Консерватив-
ность структуры WS/DGAT сохраняется даже сре-
ди генов с шестью или восемью экзонами, и такие
изменения могут быть связаны с утратой или уве-
личением экзонов в процессе эволюции. Сравне-
ние структурной организации четырех различных
типов генов DGAT (DGAT1, DGAT2, DGAT3 и
WS/DGAT) из G. max и А. thaliana выявило различ-
ные степени консервативности в структуре этих
генов. Гены DGAT1 G. max и А. thaliana содержат
по 16 экзонов, гены DGAT2 – от 5 до 9 экзонов,
DGAT3 – 2 и WS/DGAT – 7 экзонов (табл. 1) [53].
Таким образом, экзонно-интронный анализ по-
следовательностей DGAТ показал высокую сте-
пень консервативности относительно их генной
структуры у всех организмов.

ЗНАЧЕНИЕ РАЗНЫХ ТИПОВ DGAT
В БИОСИНТЕЗЕ ТРИАЦИЛГЛИЦЕРИНОВ

Имеющиеся исследования позволяют утвер-
ждать, что у каждого вида живых организмов имеет-

ся от одного до пяти типов DGAT, при этом некото-
рые из них могут иметь несколько копий одного ге-
на. Разнообразие DGAT до конца не объяснено,
вероятно, такая “избыточность” типов играет
компенсационную роль, хотя возможны и более
уникальные сценарии. По-видимому, DGAT1 яв-
ляется основным типом DGAT, отвечающим за
синтез запасных липидов у большинства организ-
мов. Так, экспрессия гена DGAT1 из E. alatus в
клетках дрожжей приводила к увеличению содер-
жания ТАГ в 40 раз по сравнению с пустым векто-
ром [77]. У A. thaliana обнаружен только один го-
молог гена DGAT1 (At2g19450), его экспрессия и
функциональная роль детально охарактеризована
in planta. Инактивация DGAT1 приводила к сниже-
нию содержания масла в семенах до 40% [78]. Име-
ющиеся у A. thaliana DGAT2, DGAT3 и WS/DGAT,
вероятно, страхуют в этой неблагоприятной для
семени ситуации, сохраняя количество липидов
на приемлемом для выживания и прорастания за-
родыша уровне. У слизевика Dictyostelium discoide-
um ключевой вклад в синтез ТАГ вносит фермент
DGAT1, а не DGAT2, хотя именно DGAT2 специ-
ализирован для синтеза ТАГ, в то время как
DGAT1 наравне с ТАГ способен синтезировать
восковые эфиры и, что особенно необычно, эфи-
ры нейтральных липидов, например, моноалкил-
моно- и диацилглицерины. Предполагается, что
одновременная активность двух DGAT необходи-
ма слизевику для роста на бактериях – его есте-
ственном пищевом субстрате [79]. У дрожжей
S. cerevisiae основной вклад в синтез ТАГ вносит
фермент DGAT2 [80], поскольку мутанты, с вы-
ключенной экспрессией соответствующего гена,
характеризовались меньшей продолжительно-
стью жизни по сравнению с контрольным штам-
мом. При этом аналогичные опыты на другом ви-
де дрожжей Yarrowia lipolytica показали, что опре-
деляющую роль в липидном обмене у этого вида
играет DGAT1 [81].

Несмотря на различия в строении молекул
DGAT1 и DGAT2, их функциональная обособ-
ленность до сих пор не до конца ясна. Ряд иссле-
дований позволяет предположить, что DGAT1 про-
являет субстратную специфичность к насыщенным
ЖК, а DGAT2 – к ненасыщенным ЖК, например, в
сравнительном исследовании DGAT1 и DGAT2 из
A. thaliana DGAT1 отдавал предпочтение C16 : 0, в то
время как DGAT2 – C16 : 1 [82]. Также существует
мнение, что DGAT1 отвечает за синтез и накопле-
ние ТАГ, содержащих только обычные ЖК, тогда
как DGAT2 играет ключевую роль в синтезе ли-
пидов у тех растений, в составе ТАГ которых пре-
обладают необычные ЖК [21, 36, 70]. Например,
DGAT1 является основным ферментом для на-
копления масла в семенах G. max, в составе ТАГ
которой присутствуют только обычные ЖК [83], а
V. fordii является одним из примеров того, что
DGAT2 отвечает за синтез TAГ у тех видов расте-
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ний, в составе ТАГ которых присутствуют не-
обычные жирные кислоты. Масло V. fordii, кото-
рое широко используется в Китае как сырье для
химической и фармацевтической промышленно-
сти, а также в качестве источника биотоплива, со-
держит до 80% ненасыщенной элеостеариновой
кислоты, при этом в плодах этого растения одно-
временно функционируют DGAT1, DGAT2 и
DGAT3. Предполагается, что основной вклад в на-
копление масла у V. fordii вносит именно DGAT2,
поскольку высокий уровень экспрессии его гена
коррелировал с высоким уровнем накопления
элеостеариновой кислоты, в то время как уровень
экспрессии генов VfDGAT1 и VfDGAT3 оставался
константным [37, 71, 84]. Сходная взаимосвязь
между увеличением экспрессии гена DGAT2 и со-
держанием рицинолевой кислоты в масле была
показана и у R. communis [70, 85]. Активность
DGAT2 на примере V. fordii и R. communis позволя-
ет говорить о том, что данный тип фермента обла-
дает сродством к большому разнообразию суб-
стратов, т. е. способен ацилировать ДАГ ацилами
необычных ЖК. К эксклюзивным функциям
DGAT2 можно отнести активацию синтеза феро-
монов у Bombyx mori (тутовый шелкопряд) [86].
Часто DGAT2 обнаруживают на мембранах ассо-
циированных с микротрубочками олеосом, что,
возможно, указывает на роль этого фермента в
ремоделировании мембран в процессе клеточно-
го роста [87].

Экспериментальные исследования говорят в
пользу того, что субстратная специфичность
DGAT зависит от вида растения. Так, у A. thaliana
DGAT1 присоединяет преимущественно ЖК с
длинной цепью, а DGAT1 из E. guineensis – ЖК со
средней длиной цепи [82]. У Jatropha curcas (ятро-
фа куркас) DGAT1 вводит в состав ТАГ преимуще-
ственно линоленовую кислоту. И экспрессия гена,
кодирующего DGAT1 J. curcas (JcDGAT1), в гетеро-
логичной системе (A. thaliana) приводила не толь-
ко к увеличению содержания масла, но и измене-
нию соотношения ненасыщенных жирных кислот,
а именно: вне зависимости от использованного в
конструкции промотора (конститутивный или се-
мя-специфичный) отмечалось увеличение содер-
жания линолевой и линоленовой кислот на 6 и 12%
соответственно и снижение уровня олеиновой
кислоты на 20%. Отклонений в морфологии се-
мян при этом не наблюдалось [88].

Следует отметить, что различия в биосинтезе
запасных липидов характерны не только для раз-
ных организмов, но и для разных тканей одного
вида. Например, показано, что у растений уро-
вень экспрессии разных генов DGAT и их изо-
форм варьирует в широких пределах в разных
тканях, органах и на разных этапах развития, а
также в результате действия стрессовых факторов
среды. На основе имеющихся экспериментальных
данных сложно констатировать строгую ткане- и

органоспецифичность для каждого типа DGAT,
поскольку это, по-видимому, также зависит от ви-
да растения. В целом можно с определенной долей
уверенности утверждать, что гены, кодирующие
все типы DGAT, функционируют и в генератив-
ных, и в вегетативных органах растения (рис. 7).
Так, для A. hypogaеa показано, что ген AhDGAT1-2
экспрессируется в корнях, семенах и семядолях,
в то время как в органах цветка –AhDGAT1-1 и
AhDGAT3-3 [73]. У G. max экспрессия генов
GmDGAT1, GmDGAT2 и GmDGAT3 выше в семе-
нах, чем в листьях, в отличие от гена WS/DGAT,
для которого характерен высокий уровень экс-
прессии в листьях (что согласуется с его основной

Рис. 7. Схема экспрессии генов DGAT в разных орга-
нах растений.
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DGAT, DGAT3

DGAT2
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функцией – синтезом восков) по сравнению с се-
менами. Максимальные уровни экспрессии пред-
полагаемых генов GmDGAT3 характерны для око-
лопучковых мезофильных клеток, клеток палисад-
ной паренхимы, пыльцы, апикальной меристемы,
семенной оболочки, одно- и трехлепестных ли-
стьев. У А. thaliana AtDGAT1 имеет важное значе-
ние для развития пыльцы и семян. AtDGAT2 мо-
жет вносить основной вклад в образование TAГ в
вегетативных тканях. Высокий уровень экспрес-
сии AtDGAT3 отмечен в корне, пыльце, как в мо-
лодых, так и в стареющих листьях и ксилеме, а
также во время прорастания семян. WS/DGAT
А. thaliana характерен для клеток женских гене-
ративных органов (лепестки, пестик, семязача-
ток, плодоножка) [53]. У E. guineensis экспрессия
WS/DGAT на высоком уровне обнаруживалась в
клетках эндосперма, мезокарпа, пыльцы, а также
корня [67]. У O. europaea, одной из немногих пло-
довых культур, которая накапливает ТАГ не толь-
ко в семенах, но и в мезокарпии плодов, за накоп-
ление TAГ в семенах ответственен, главным обра-
зом, DGAT1. А в мезокарпии в течение последних
стадий созревания плода, когда ТАГ все еще син-
тезируются, наблюдается повышение экспрессии
OeDGAT2 на фоне снижения экспрессии Oe-
DGAT1 [42]. У E. guineensis было показано увели-
чение экспрессии генов EgDGAT1_1, EgDGAT3_1
и EgWS/DGAT_1 в семенах по сравнению с мезо-
карпием [67]. Для 14 видов из рода Euonymus было
показано, что на стадии зрелого плода семена со-
держат около 5% ТАГ, а на долю АсДАГ прихо-
дится до 95% запасных липидов, в то время как в
ариллусах наблюдается обратное соотношение
между этими молекулярными видами ТАГ [15,
89], это, по-видимому, свидетельствует о том, что
в разных частях плода Euonymus за накопление
разных типов запасных липидов отвечают фер-
менты разных типов DGAT. Следует отметить,
что в целом изменение уровня экспрессии генов,
кодирующих разные типы DGAT, в процессе он-
тогенеза коррелирует в первую очередь с накоп-
лением тех или иных ТАГ в составе запасных ли-
пидов. Так, например, у A. hypogaеa уровень экс-
прессии AhDGAT1-1 повышается в процессе
формирования семян и достигает максимума на
конечных стадиях развития [73]. Однако в иссле-
довании, проведенном на R. communis, обнаружи-
лась совершенно иная тенденция, а именно: ко-
гда уровень экспрессии DGAT1 R. communis дости-
гал максимума (между 19 и 26 днями после
опыления), соответствующий фермент выявлялся
только на 47–54 день после опыления [90]. Тот
факт, что накопление транскрипта значительно
опережает трансляцию фермента указывает на то,
что функционирование гена RcDGAT1 регулируется
на пост-транскрипционном уровне. У А. thaliana, у
которого выявлены четыре типа DGAT, в клетках за-

родыша и эндосперма не была обнаружена экс-
прессия генов AtDGAT3 и WS/DGAT [42].

Как отмечено выше, уровень экспрессии раз-
ных генов DGAT может варьировать в результате
действия стрессовых факторов среды. Например,
гомологи гена DGAT2 у Candida tropicalis могут
быть ответственны за повышение накопления за-
пасных ТАГ в условиях недостатка азота [91].
Среди растений было обнаружено, что экспрес-
сия DGAT1 коррелирует с толерантностью к холо-
ду у линий B. stricta [92].

Исследования по экспрессии дополнительной
копии генов DGAT, выполненные на насекомых,
млекопитающих, клетках дрожжей, водорослей и
растениях, показали, что уровень экспрессии раз-
личных DGAT у живых организмов влияет на на-
копление и состав ТАГ. Например, экспрессия ге-
на DGAT1 из А. thaliana в табаке и клетках дрожжей
достоверно увеличивала содержание TAГ у транс-
формантов [93]. Гены DGAT1 А. thaliana (AtDGAT1)
и B. napus (BnDGAT1) экспрессировали под кон-
тролем семя-специфичного промотора в семе-
нах трансгенных растений B. napus. При этом ген
AtDGAT1 экспрессировали в растениях B. napus
сорта Quantum, а ген BnDGAT1 – в двойной гап-
лоидной линии DH12075 B. napus. Обе линии
трансформантов растений продемонстрировали
повышение содержания масла от 2.5 до 7% от
массы сухого зерна, как в вегетационном опыте,
так и в полевых испытаниях [94]. Экспрессия
синтетической последовательности гена EaDAcT
под контролем семя-специфичного промотора в
А. thaliana привела к увеличению содержания
АсДAГ, которые составили 40% от общего коли-
чества TAГ в масле семян А. thaliana [15]. Экспрес-
сия дополнительной копии гена PtDGAT2 в водо-
росли Phaeodactylum tricornutum стимулировала
образование большего количества олеосом и по-
вышала содержание нейтральных липидов на
35%. Анализ состава ЖК при этом показал значи-
тельное увеличение доли полиненасыщенных
ЖК [95]. Экспрессия гена DGАT2 из микроводо-
росли Chlamydomonas reinhardtii в А. thaliana уве-
личивала уровень TAГ, содержащих ЖК с очень
длинной цепью (С24:0), в листьях [96]. Таким об-
разом, многочисленные экспериментальные дан-
ные подтверждают, что уровень экспрессии раз-
личных DGAT у живых организмов влияет на на-
копление и состав ТАГ. Следует подчеркнуть, что
эффективная экспрессия дополнительной копии
гена DGAT у сельскохозяйственных культур от-
крывает возможность для производства масел с
измененными свойствами и тем самым способ-
ствует удовлетворению потребностей различных
отраслей промышленности. Управление уровнем
экспрессии генов ключевых ферментов пути
Кеннеди на сегодняшний день является наиболее
успешной стратегией по модификации количе-
ственного и качественного состава запасных ли-
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пидов у B. napus, A. thaliana и Nicotiana tabacum
(табак обыкновенный).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Липиды и масла, получаемые из растений, явля-
ются основным источником жирных кислот в раци-
оне человека и составляют большую часть ежеднев-
но потребляемого калоража, а также источником
химического сырья для различных отраслей про-
мышленности и основой для получения высоко-
энергетических биопродуктов. Фундаментальные
исследования в отношении механизмов регуля-
ции липидного обмена растений в сочетании с
достижениями в области синтетической биоло-
гии делают возможным моделирование каче-
ственного и количественного состава липидов
растений, т. е. обеспечивать возможность синтеза
липидов с желательными биологическими, физи-
ческими и химическими свойствами. И хотя
определенные успехи в этом направлении уже
сделаны, дополнительные фундаментальные ис-
следования все же требуют целостного подхода,
поскольку многие вопросы метаболизма липидов,
такие как сложность ацильного обмена и ремодели-
рование липидов, характеристика ортологичных
ферментов для модификации липидов, доступность
и локализация множественных пулов липидных
субстратов в субклеточных компартментах и пере-
мещение этих липидных составляющих между ор-
ганеллами остаются мало изученными. Идентифи-
кация генов, кодирующих ферменты липидного
метаболизма, в частности, DGAT, понимание их
эволюционной истории у разных видов растений
представляют собой важный шаг для полного
знания потенциала DGAT в метаболической ин-
женерии липидов, в частности, и биотехнологии
растений, в целом. Хотя гены DGAT1, DGAT2,
DGAT3, WS/DGAT и DAcT кодируют ферменты,
которые выполняют общую функцию в образова-
нии TAГ, они могут иметь разнящиеся картины
экспрессии у разных видов растений, а также в
разных органах и тканях у одного и того же вида.
До сих пор мало известно о механизмах действия
DGAT в синтезе ТАГ необычного состава. Суще-
ствуют проблемы и в понимании эволюции рас-
тительных DGAT, поскольку крайне недостаточ-
но данных о последовательностях генов DGAT1,
DGAT2, DGAT3, WS/DGAT и DAcT для большин-
ства видов растений (в том числе не масличных),
происхождении каждого типа генов в отдельности и
взаимоотношении эволюционных путей всех типов
DGAT в целом. Для преодоления недостатка зна-
ний о метаболизме растительных липидов требуется
использовать комплексный подход, включающий
современные биохимические, молекулярные и
биоинформатические методы исследования. Но-
вые акценты в характеристике тонкого механизма
липидного обмена у растений, а также применение

улучшенных технологий редактирования гено-
мов и генов в будущем позволят исследователям
контролировать и целенаправленно управлять
метаболизмом липидов у растений, и эти знания
и технологии сделают возможным получать рас-
тительные масла со строго заданными физико-
химическими свойствами.

Работа выполнена в рамках научного проекта,
при финансовой поддержке госзадания 0106-
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