
УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ, 2019, том 139, № 4, с. 338–351

338

ДЕСАТУРАЗЫ ЖИРНЫХ КИСЛОТ РАСТЕНИЙ: 
РОЛЬ В ЖИЗНЕДЕЯТЕЛЬНОСТИ РАСТЕНИЙ 

И БИОТЕХНОЛОГИЧЕСКИЙ ПОТЕНЦИАЛ
© 2019 г.   М. А. Берестовой1, *, О. С. Павленко1, И. В. Голденкова-Павлова1, **

1Институт физиологии растений им. К.А. Тимирязева, Москва, Россия
*e-mail: m.berestovoy1181@gmail.com

**e-mail: irengold58@gmail.com
Поступила в редакцию 12.02.2019 г.

После доработки 18.03.2019 г.
Принята к публикации 18.03.2019 г.

Десатуразы жирных кислот играют ключевую роль в поддержании гомеостаза клеточных мембран за счет
превращения насыщенных жирных кислот мембранных липидов в ненасыщенные. Модуляция ненасы-
щенности жирных кислот клеточных мембран является одним из механизмов адаптации растений к
стрессовым факторам среды как биотическим, так и абиотическим. Изучение механизмов функциони-
рования десатураз, а также их локализации и особенностей экспрессии генов играет фундаментальную
роль в понимании процессов адаптации растений, которые постоянно подвергаются различным небла-
гоприятным воздействиям окружающей среды. Помимо фундаментального, такие исследования имеют
и практическое значение, поскольку позволяют расширить потенциал десатураз, заложить основы ново-
го поколения трансгенов, в том числе и с использованием технологий геномного редактирования, и, как
следствие, принести большую пользу человечеству в создании устойчивых к стрессовым воздействиям
или с улучшенными питательными свойствами сельскохозяйственных культур (биофортификация).
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ВВЕДЕНИЕ
Биологические мембраны, в целом, и их липид-

ные компоненты, в частности, способны обеспе-
чить защиту клетки от практически любого стрес-
сового фактора. Сохранение функций мембран
жизненно важно для клетки. В 1973 г. была предло-
жена (Lyons, 1973) мембранная теория устойчиво-
сти, в соответствии с которой гибель растений при
низких температурах и адаптация к ним связаны с
жидкостными свойствами липидных бислоев
внутриклеточных мембран.

Согласно текущему мнению, температурный и
осмотический стрессы, а также нехватка воды вы-
зывают изменения физических свойств клеточ-
ных мембран живых организмов. Липидный со-
став мембран определяет физико-химическое со-
стояние мембраны, тогда как пространственная
упаковка липидов определяет ее текучесть. Сни-
жение температуры, как и повышение концен-
трации осмотически активных веществ, приводит
к уменьшению текучести мембраны вследствие
изменения пространственной организации липи-
дов. Для поддержания определенного уровня те-
кучести мембраны при низких температурах не-
обходима модуляция уровня ненасыщенных

жирных кислот (ЖК), поскольку температура их
фазового перехода значительно ниже физиологи-
ческих значений (Los et al., 2013). Основную роль
в процессе поддержания текучести мембран, в
том числе и во время действия стрессовых факто-
ров, играют десатуразы ЖК. Десатуразы катали-
зируют превращение одинарной (C–C) связи
между атомами углерода в ацильных цепях ЖК в
двойные (C=C) связи (Лось, 2001, 2014) и преоб-
разовывают насыщенные ЖК в ненасыщенные.

В обзоре мы суммируем современные данные
о строении, механизмах функционирования, ло-
кализации десатураз и контроле экспрессии их
генов. Кроме того, мы демонстрируем и приклад-
ной потенциал использования результатов науч-
ных исследований о десатуразах, прежде всего,
для создания новых форм растений, устойчивых к
неблагоприятным факторам окружающей среды,
которым они постоянно подвергаются.

КЛАССИФИКАЦИЯ ДЕСАТУРАЗ
На данный момент предложены, как мини-

мум, три классификации десатураз: 1) по состоя-
нию (растворимые и мембраносвязанные десату-
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разы); 2) по переносчику субстрата (ацил-АПБ
(ацил-переносящий белок), ацил-коэнзим А
(ацил-КоА) и ацил-липидные десатуразы); 3) по
месту введения двойной связи (фронтально-кон-
цевые Δ и метил-концевые ω). При рассмотрении
существующих классификаций следует отметить
их взаимосвязь. Например, ацил-АПБ, ацил-КоА,
ацил-липидные можно отнести как к фронтально-
концевым, так и метил-концевым (рис. 1).

Ниже рассмотрим подробнее каждую из клас-
сификаций десатураз, не забыв при этом коснуть-
ся структуры десатураз, механизмов их функцио-
нирования и локализации.

Растворимые десатуразы чаще всего локализо-
ваны в строме пластид высших растений (Lou,
Shanklin, 2010; Lou et al., 2014). Для функциони-
рования растворимых десатураз необходимо, что-
бы субстрат (ЖК) был этерифицирован с АПБ,
поэтому такие десатуразы чаще всего называют
ацил-АПБ-десатуразами (Лось, 2014).

Растворимые десатуразы образованы 11 белко-
выми α-спиралями. Семь α-спиралей формируют
пучок, внутри которого располагается субстрат-
связывающая полость. Четыре белковые α-спи-
рали формируют субстрат-связывающую полость
(Moche et al., 2003; Guy et al., 2007). Два высоко-
консервативных мотива E/DxxH связывают два
атома трехвалентного железа и таким образом об-
разуют каталитический комплекс, в котором один
из атомов железа взаимодействует с глютаминовой
кислотой Е143 и гистидином Н146, другой – с глю-
таминовой кислотой Е229 и гистидином Н232
(рис. 2) (Shanklin, Cahoon, 1998; Moche et al., 2003).
Этот комплекс способен разрывать неактивиро-
ванные С–Н связи с образованием двойных свя-
зей в цепях ЖК.

Каталитический комплекс находится в месте
изгиба гидрофобного канала, уходящего от поверх-
ности вглубь кристаллической структуры фермен-
та, в который входит субстрат. Изменения в рас-
пределении зарядов в гидрофобном канале опреде-

ляют глубину проникновения ЖК. Эти изменения
влияют на специфичность десатуразы и положе-
ние, в котором образуется двойная связь, в зависи-
мости от длины ЖК-цепи (Lindqvist et al., 1996).

Механизм функционирования растворимых
десатураз во многом схож с другими негемовыми
ферментами, активный сайт каталитического
комплекса которых содержит два атома железа
(2Fe-сайт) (Lindqvist et al., 1996; Moche et al., 2003;
Shanklin et al., 2009). Для активации атомов кис-
лорода в 2Fe-сайте необходимы доноры электро-
нов (Shanklin et al., 2009). Все известные раство-
римые ацил-АПБ получают электроны от NADH
через ферредоксины (Chazarreta-Cifre et al., 2011;
Heinz, 2018). Тем не менее, путь, по которому
электроны переносятся от ферредоксинов к 2Fe-
сайту в каталитическом комплексе десатураз, до
конца не изучен.

Анализ кристаллической структуры раствори-
мых ацил-АПБ-десатураз показал, что раствори-
мые десатуразы имеют димерную, четвертичную
структуру (рис. 2) (Moche et al., 2003, Guy et al.,
2007). Дополнительно установлено, что во время
ферментативного цикла в результате окислитель-
но-восстановительных реакций в ионах металлов в
каждой субъединице происходят конформацион-
ные изменения аминокислотных остатков в ката-
литическом центре фермента (Shanklin et al., 2009).

Мембраносвязанные десатуразы

Семейство мембраносвязанных десатураз яв-
ляется более многочисленным и более разнооб-
разным по сравнению с семейством растворимых
десатураз. В клетках эукариот они обнаружены в
ЭПР (эндоплазматическом ретикулуме), плазмати-
ческой мембране и мембране пластид (Yadav et al.,
1993; McCartney et al., 2004). У прокариот они ло-
кализованы в плазматической мембране, а ката-
литический комплекс – с цитозольной стороны
мембраны (Diaz et al., 2002).

Рис. 1. Взаимосвязь классификаций десатураз.
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Мембраносвязанные десатуразы представля-
ют собой интегральные мембранные белки, кото-
рые довольно сложно выделить, а их структуру
охарактеризовать. В настоящее время существует
мнение, что большинство мембраносвязанных де-
сатураз имеют четырехдоменную структуру (Zäun-
er et al., 2012), однако существуют исключения.
Например, Δ9-десатураза Pseudomonas состоит из
трех доменов (Garba et al., 2018), а структура Δ5-
ацил-липидной десатуразы Bacillus subtillis, Δ8-де-
сатуразы сфинголипидов Brassica rapa и Δ6-деса-
туразы Monilesaurus rouxii включает шесть транс-
мембранных доменов (Diaz et al., 2002; Na-Ranong
et al., 2006; Li et al., 2011).

Мембраносвязанные десатуразы содержат три
консервативных гистидиновых мотива, которые,
как полагают, ответственны за образование кла-
стера из двух атомов металла в каталитическом
комплексе, необходимого для поддержания ката-
литической активности фермента (Hernández et al.,
2016; Dar et al., 2017).

Недавно определена структура мембраносвя-
занной стеароил-КоА-десатуразы 1 человека и
мыши (рис. 3) (Bai et al., 2015; Wang et al., 2015).
Полученные данные согласуются со структурной
моделью, описанной ранее. Согласно данным,
стеароил-КоА-десатураза состоит из цитозольно-

го домена и четырех трансмембранных доменов.
Одиннадцать α-спиральных сегментов (у стеаро-
ил-КоА-десатуразы 1 человека десять α-спираль-
ных сегментов) образуют цитозольный домен де-
сатуразы и пучок, формирующий субстрат-связы-
вающую полость десатуразы, в глубине которого
находится каталитический комплекс, включаю-
щий два атома цинка. Каталитический комплекс
расположен в месте изгиба гидрофобного канала,
как и у растворимых десатураз, но изгиб канала не-
глубоко погружен в пучок, формирующий субстрат-
связывающую полость (Bai et al., 2015; Wang et al.,
2015). Аналогично растворимым десатуразам,
форма и специфичность субстрат-связывающей
полости мембраносвязанных десатураз определя-
ется местом расположения ацильной группы ЖК.
Однако каталитический комплекс, состоящий из
двух атомов металла, у мембраносвязанных деса-
тураз координируется тремя консервативными
гистидин богатыми мотивами и ранее неизвест-
ным NxxxH гистидиновым мотивом (у стеароил-
КоА-десатуразы 1 мыши), локализованными в
цитозольном домене (Bai et al., 2015; Wang et al.,
2015).

Несмотря на различия в металл-координиру-
ющих мотивах, механизм функционирования ка-
талитического центра мембраносвязанных деса-

Рис. 2. Кристаллическая структура растворимых ацил-АПБ-десатураз на примере Δ9-стеароил-(18:0)-АПБ-десатура-
зы клещевины обыкновенной (PBD 2XZ0). (а) – структура субъединицы Δ9-стеароил-(18:0)-АПБ-десатуразы, состо-
ящая из 11 α-спиралей; на схеме отображен каталитический комплекс, включающий два атома трехвалентного железа;
(б) – димер Δ9-стеароил-(18:0)-АПБ-десатуразы; каталитические комплексы выделены квадратами (по Shanklin, Ca-
hoon, 1998; Moche et al., 2003).
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тураз аналогичен механизму функционирования
каталитического центра растворимых десатураз
(Bai et al., 2015). Однако, в отличие от раствори-
мых десатураз, использующих ферредоксины в
качестве доноров (Wada et al., 1993; Chazarreta-Ci-
fre et al., 2011), цитохром b5 является наиболее
распространенным донором электронов для мем-
браносвязанных десатураз (Wada et al., 1993; Napi-
er et al., 2003; Guillou et al., 2004; Gostinčar et al.,
2010; Bai et al., 2015; Wang et al., 2015). Благодаря
более доступному расположению каталитических
сайтов мембраносвязанных десатураз, возможен
прямой перенос электронов от цитохрома b5 к де-
сатуразе (Bai et al., 2015; Wang et al., 2015).

Ацил-АПБ, ацил-КоА и ацил-липидные десатуразы

Еще одна классификация десатураз – разделе-
ние десатураз в зависимости от переносчика суб-
страта. Исходя из этой классификации, десатура-
зы могут быть разделены на три класса: ацил-
АПБ-десатуразы, ацил-липидные десатуразы и
ацил-КоА-десатуразы (Лось, 2001).

Ацил-АПБ-десатуразы обнаружены только в
пластидах растений, где происходит de novo био-
синтез ЖК, субстратом для этого типа десатураз
служат ЖК, связанные с АПБ (Schultzet al., 2000;
Zhang et al., 2015).

Ацил-КоА-десатуразы, как правило, связаны с
мембраной и расположены в ЭПР эукариот.
Ацил-КоА-десатуразы используют в качестве суб-
страта ЖК, связанные с коферментом А (Bai et al.,
2015; Wang et al., 2015).

Субстратом для ацил-липидных десатураз яв-
ляются ЖК, входящие в состав сложных липидов:
гликоглицеролипидов, фосфоглицеролипидов и
сфинголипидов (Лось, 2001). Ацил-липидные де-
сатуразы локализованы преимущественно в ЭПР
(Chen, Thelen, 2013; Mori et al., 2016).

При этом ацил-КоА-десатуразы, как и ацил-
липидные десатуразы, относятся к классу Δ-деса-
тураз или фронтально-концевых десатураз. Су-
ществует мнение, что все известные десатуразы
млекопитающих являются ацил-КoA-десатураза-
ми (Nakamura, Nara, 2004).

Дельта и омега десатуразы

Основываясь на сайт-специфичности (введе-
ние новообразованной связи C=C по отношению
к концам ЖК-цепи и ранее введенным в молеку-
лу ЖК C=C связям), десатуразы делят на две
группы: Δ-десатуразы, или фронтально-конце-
вые десатуразы, и ω-десатуразы, или метил-кон-
цевые десатуразы (Yadav et al., 1993; Aitzetmüller,
Tsevegsüren, 1994; Hitz et al., 1994; Reed et al., 2000;
López Alonso et al., 2003; Sperling et al., 2003; Buist,
2008).

Δ-десатуразы образуют как первую связь C=C
в положении Δ9 ацильной группы, так и связи
между существующей C=C связью и карбоксиль-
ным концом субстрата. Предполагают, что Δ9-де-
сатуразы являются наиболее древними фермен-
тами из всех десатураз, поскольку представлены
во всех живых организмах. Кроме того, продукты
десатурации Δ9-десатураз зачастую являются суб-

Рис. 3. Структура и топология стеароил-КоА-десатуразы 1 мыши (по Bai et al., 2015). Кристаллическая структура сте-
ароил-КоА-десатуразы 1 мыши показана по отношению к перпендикулярно ориентированной мембране, цитозоль
клетки располагается сверху. Две черные сферы – ионы цинка, связанные с цитозольным доменом десатуразы. Циф-
ры 1, 2, 3, 4 – трансмембранные домены.

90°
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стратами для других мембранных десатураз
(López Alonso et al., 2003).

Другая группа десатураз, которая также из-
вестна как ω-десатуразы, или метил-концевые
десатуразы, катализирует образование связи C=C
между уже существующими C=C-связями и ме-
тильным концом ЖК-цепи.

ЭКСПРЕССИЯ И РЕГУЛЯЦИЯ ГЕНОВ, 
КОДИРУЮЩИХ ДЕСАТУРАЗЫ

Среди генов десатураз высших растений наи-
более изучены гены модельного растения Arabi-
dopsis thaliana. В частности, одним из первых кло-
нированных генов десатураз был ген FAD2, кото-
рый кодирует Δ12-ацил-липидную десатуразу
(Okuley et al., 1994). В дальнейшем ортологи гена
FAD2 были клонированы и охарактеризованы для
множества других видов высших растений, вклю-
чая сою (Schlueter et al., 2007; Lakhssassi et al.,
2017), рапс (Jung et al., 2011; Yang et al., 2012), хлоп-
чатник (Liu et al., 1999; Zhang et al., 2009), арахис
(Pandey et al., 2014), лен (You et al., 2014) и люцер-
ну (Zhang et al., 2018).

Десатуразы ЖК растений кодируются ядерны-
ми генами, однако, в основном, осуществляют

десатурацию ЖК липидов в ЭПР и пластидах.
При этом гены, кодирующие десатуразы, экс-
прессируются в большинстве растительных тка-
ней, однако уровень их экспрессии может быть
различен. Это убедительно продемонстрировано
в ряде работ для генов ω3- и ω6-десатураз и Δ12-,
Δ9-, Δ3-, Δ7-десатураз (Zhang et al., 2012; Dong et al.,
2016; Chi et al., 2017).

Согласно экспериментальным данным, экс-
прессия генов десатураз ЖК может быть индуци-
рована гормонами, а также биотическими (фито-
патогены различного происхождения) и абиотиче-
скими (температура, освещенность, концентрация
осмотически активных веществ и солей) фактора-
ми воздействия (Harwood, 1998; Chi et al., 2017;
Sui et al., 2018; Xue et al., 2018; Zhang et al., 2018)
(рис. 4).

В настоящее время убедительно доказана вза-
имосвязь между изменением температуры, кон-
центрацией осмотических веществ и солей и экс-
прессией некоторых генов десатураз у высших
растений. Например, при изучении влияния тем-
пературы на экспрессию генов десатураз проде-
монстрировано, что их экспрессия в большинстве
случаев увеличивается в ответ на воздействие
низких температур (Liu et al., 2015; Dong et al.,

Рис. 4. Схема регуляции экспрессии генов десатураз. FAD, FAB, SAD, SLD и DES – гены десатураз. Δ3–12 и ω3, ω6 –
десатуразы. Каждому фактору активации экспрессии генов десатураз соответствует собственный знак.

Факторы активации экспрессии генов десатураз

Уровни регуляции экспрессии десатураз

Транскрипционный Посттранскрипционный Посттрансляционный

Абиотические Биотические

Температура Освещенность

Концентрация
осмотических

активных веществ
и солей

Гормоны и
факторы роста

Патогенные инфекции
и поранения

FAD2
Δ12

FAD3
ω3

FAD6
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FAD7
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FAD8
ω3

FAB2
Δ9

FAD4
Δ3
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Δ7
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Δ8
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1) уменьшение температуры –
повышение уровня мРНК
2) увеличение температуры –
снижение уровня мРНК

1) увеличение количества
диеновых ЖК без
повышения уровня мРНК
2) механизм регуляции пока
не изучен 

1) изменения аминокислотной
последовательности увеличивают
активность и время полужизни
продуктов гена
2) специализированный участок
С-концевой области регулирует
активность десатуразы
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2016; Feng et al., 2017; Zhang et al., 2018), тогда как
при повышении температуры отмечена обратная
реакция (Dong et al., 2016; Zhang et al., 2018). Так,
у люцерны Medicago truncatula под действием низ-
ких температур экспрессия генов FAD3 и FAD7
(кодируют ω3-десатуразы, локализованы в ЭПР и
хлоропластах соответственно) значительно уве-
личивается по сравнению с растениями, выра-
щенными в нормальных условиях. На основании
этих результатов высказано предположение, что
эти десатуразы могут играть ключевую роль в ре-
акции растений на низкотемпературный стресс
(Zhang et al., 2018). Сходные результаты получены
при исследовании генов десатураз хлопчатника.
Ген FAD7/8-1, кодирующий ω3-десатуразу, лока-
лизованную в хлоропластах, продемонстрировал
повышенный профиль экспрессии в ответ на низ-
кие температуры. При этом повышение экспрес-
сии этого гена наблюдалось и в ответ на засуху
(Yurchenko et al., 2014). Экспрессия большинства
генов десатураз ЖК огурца усиливается в ответ на
холод и подавляется высокой температурой. Так
экспрессия генов десатураз FAD2 и FAD3 (кодиру-
ют Δ12- и ω3-десатуразы соответственно), белко-
вые продукты которых локализованы в ЭПР, и ге-
нов десатураз FAD4, FAD5, FAD6, FAD7 (кодируют
Δ3-, Δ7-, ω6- и ω3-десатуразы соответственно),
белковые продукты которых локализованы в хло-
ропластах, повышается при снижении температу-
ры. При этом высокие температуры вызывают ре-
прессию экспрессии как генов FAB2, FAD4, FAD5,
FAD6 десатураз (Δ9-, Δ3-, Δ7- и ω6-десатуразы),
локализованных в ЭПР, так и генов FAD2, FAD3
десатураз (Δ12- и ω3-десатуразы), локализован-
ных в хлоропластах (Dong et al., 2016).

Как указано выше, не только температурные
изменения, но и солевой стресс также оказывает
влияние на экспрессию генов десатураз. Напри-
мер, у арахиса Arachis hypogaea при солевом стрес-
се (инкубация арахиса в присутствии NaCl в кон-
центрации 250 мМ в течение 4 сут) наблюдется
снижение экспрессии ω3-десатуразы и ее восста-
новление после снятия стрессового воздействия.
Так, при солевом стрессе изменяется ЖК-состав,
а именно: достоверно снижается содержание α-
линоленовой кислоты (Sui et al., 2018), наряду со
снижением активности супероксиддисмутазы
(СОД) и аскорбатпероксидазы (АП) и с увеличе-
нием, вследствие этого, содержания супероксид-
аниона  и перекиси водорода (H2O2). Роль
экспрессии гена LeFAD3, кодирующего ω3-деса-
туразу, локализованную в ЭПР, в толерантности
растений к солевому стрессу продемонстрирова-
на на экспериментальных моделях трансгенных
растений томатов (Wang et al., 2014). Так, солевой
стресс не сказывается на ростовых характеристи-
ках трансгенных растений томатов в отличие от
растений дикого типа и трансгенных растений,

( )2O −•

которые экспрессировали антисмысловую после-
довательность гена LeFAD3. Эти результаты могут
быть объяснены тем, что трансгенные растения
томатов с конститутивной экспрессией гена деса-
туразы LeFAD3 способны к поддержанию целост-
ности мембран при действии стрессового факто-
ра, что подтверждено методом трансмиссионной
электронной микроскопии (Wang et al., 2014). Та-
ким образом, экспериментальные данные свиде-
тельствуют о важной роли десатурации мембран-
ных липидов, которая обусловлена экспрессией
генов десатураз, в регуляции текучести мембран и
в адаптации растений к изменению температуры
и концентрации солей в почве.

В исследованиях экспрессии генов десатураз
выяснена важная роль посттранскрипционных и
посттрансляционных модификаций в регуляции
функционирования десатураз (рис. 4). Согласно
текущему мнению, изменение ЖК-состава липи-
дов клеточных мембран растений при снижении
температуры, по всей видимости, происходит
также и за счет таких модификаций, а не только за
счет увеличения уровня мРНК десатураз (Dar et al.,
2017). На примере экспрессии в дрожжах семя-
специфичных изоформ десатураз FAD2-1A и
FAD2-1B из растений сои, отличающихся 24 ами-
нокислотными остатками, продемонстрировано,
что изоформа FAD2-1B более стабильна при повы-
шенных температурах (Tang et al., 2005). У ω-деса-
тураз FAD3 хлопчатника Gossypium raimondii и ара-
бидопсиса A. thaliana, локализованных в ЭПР,
также отмечено регулирование активности низ-
кой температурой как на уровне транскрипции
(снижение температуры приводит к увеличению
мРНК, а затем накоплению соответствующего
фермента (Wang, Xu, 2010; Liu et al., 2015)), так и
на посттранскрипционном и посттрансляцион-
ном уровнях (изменения в 5'-нетранслируемой
области мРНК гена десатуразы или аминокислот-
ной последовательности в N-концевой области
фермента увеличивают активность гена FAD3 и
время полужизни продуктов этого гена при низких
температурах (Tang et al., 2005; Wang, Xu, 2010).

Исследованы (Matsuda et al., 2005) посттранс-
ляционные механизмы регуляции активности
ω3-десатуразы, кодируемой геном FAD8, A. thali-
ana в ответ на изменение температуры. Так, убе-
дительно продемонстрировано, что активность
десатуразы регулируется за счет C-концевой об-
ласти, а именно: активность этой десатуразы сни-
жается при высокой температуре только в том
случае, если десатураза содержит специфическую
C-концевую область.

Согласно экспериментальным данным, фито-
гормоны также могут регулировать экспрессию
генов десатураз и в ряде случаев в тканеспеци-
фичной манере. Так, при обработке растений
арахиса абсцизовой кислотой (АБК) уровень
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транскриптов ω3-десатуразы (локализация в хло-
ропластах), Δ12-десатуразы (локализация в ЭПР),
Δ8- и Δ4-десатураз сфинголипидов увеличивается
только в корнях (Chi et al., 2017). Противополож-
ная закономерность отмечена при действии АБК
на уровень экспрессии ω3-десатуразы чиа Salvia
hispanica и периллы Perilla frutescens: экспрессия
этих генов первоначально репрессируется, а за-
тем восстанавливается через 48 ч. Воздействие са-
лициловой кислотой (СК) и метилжасмонатом
(МЖ) на растения S. hispanica и P. frutescens приво-
дит к увеличению экспрессии генов FAD3, FAD7,
FAD8 ω-десатураз (Xue et al., 2018). Убедительное
экспериментальное подтверждение регулирова-
ния экспрессии генов десатураз фитогормонами
продемонстрировано при изучении промотора
гена FAD2 A. thaliana, кодирующего Δ12-десатура-
зу. В этом исследовании с использованием стра-
тегии репортерных генов продемонстрировано,
что активность промотора гена FAD2 снижается в
листьях и корнях при действии 24-эпибрассино-
лида, АБК и СК. При этом эффект гормонов про-
являлся в дозозависимой манере. Так, отмечено
снижение активности промотора гена FAD2, про-
порциональное увеличению концентрации СК.
Высокие концентрации АБК или 24-эпибрасси-
нолида снижали активность промотора в листьях
и корнях, но малые количества этих гормонов вы-
зывали снижение активности промотора только в
корнях (Yuan et al., 2012). Таким образом, выше-
изложенное свидетельствует о том, что экспрессия
генов десатураз растений регулируется гормона-
ми, при этом регуляция экспрессии этих генов
тканеспецифична и проявляется в дозозависимой
манере.

Возможность регуляции экспрессии генов де-
сатураз фитогормонами в первую очередь говорит
о возможном участии десатураз в процессах пере-
дачи сигналов. Так, десатуразы вовлечены в био-
синтез промежуточных соединений, например,
α-линоленовой кислоты, необходимой для био-
синтеза жасмоната – гормона, играющего важ-
ную роль в развитии растений и в реакциях расте-
ний на стресс (Xue et al., 2018). По-видимому, ре-
гуляция экспрессии генов десатураз гормонами
необходима не только для поддержания текуче-
сти мембран под воздействием стресса, но и для
запуска дополнительных клеточных механизмов,
необходимых для адаптации растений к действию
стрессовых факторов как абиотического, так и
биотического происхождения.

Согласно текущему мнению, такие биотиче-
ские факторы как фитопатогены, а также поране-
ния индуцируют экспрессию генов десатураз. В
этот процесс индукции в качестве сигнальных
молекул могут быть вовлечены и растительные
гормоны (например, МЖ, АБК, этилен), и оли-
госахариды, и олигопептиды (Xue et al., 2018), а
также такие ЖК, как линолевая и α-линоленовая

(Dar et al., 2017). Модуляция экспрессии генов де-
сатураз в этом случае может играть роль защитно-
го механизма в обеспечении устойчивости расте-
ний к биотическим стрессовым факторам, что
убедительно подтверждено в ряде исследований,
в том числе и с использованием моделей трансген-
ных растений, экспрессирующих гетерологичные
гены десатураз. Например, трансгенные растения
томата, экспрессирующие ген стеароил-десатуразы
грибного происхождения (Flammulina velutipes),
проявляют повышенную устойчивость к воздей-
ствию фитопатогенов за счет увеличения выделе-
ния восков (Kamthan et al., 2012). Трансгенные рас-
тения картофеля, экспрессирующие Δ12-ацил-
липидную десатуразу из цианобактерий Synecho-
systis sp. PCC 6803, помимо увеличения относи-
тельного содержания полиненасыщенных ЖК
(линолевой и α-линоленовой), характеризуются
высоким показателем устойчивости к возбудителю
фитофтороза Phytophthora infestans по сравнению с
исходной формой (Юрьева и др., 2014).

Убедительные экспериментальные подтвер-
ждения роли десатураз в защитных механизмах
растений получены с использованием трансген-
ных технологий на мутантных растениях с дефи-
цитом экспрессии разных генов десатураз. На-
пример, экспрессия гена TaSSI2, кодирующего
стеароил-АПБ-десатуразу пшеницы в растениях
A. thaliana, риса, сои, мутантных по гену стеаро-
ил-АПБ-десатуразы (ssi2-мутанты), привела к
повышению устойчивости растений к широкому
кругу фитопатогенов, в том числе и к мучнистой
росе (Song et al., 2013; Hu et al., 2018). Помимо
устойчивости к биотическим факторам, перенос
и экспрессия гена TaSSI2 в трансгенных растени-
ях может быть перспективным подходом и к со-
зданию растений, устойчивых к засухе, поскольку
стеароил-АПБ-десатураза участвует в биосинтезе
восков (Hu et al., 2018).

Согласно современным экспериментальным
данным, поранения также увеличивают экспрес-
сию генов десатураз у растений, приводя в месте
поранения к накоплению триеновых кислот и
жасмоната в хлоропластах (Лось, 2014). Триено-
вые кислоты в хлоропластах, например α-лино-
леновая кислота, играют роль предшественников
в биосинтезе жасмоната, который в свою очередь
является одним из ключевых участников в запус-
ке защитных механизмов растений. Для иллю-
страции процессов усиления экспрессии генов
десатураз при поранении можно привести ген
FAD7 портулака Portulaca oleracea, который коди-
рует ω3-десатуразу пластид. Он индуцируется по-
ранением с параллельным увеличением содержа-
ния α-линоленовой кислоты (Teixeira et al., 2010).
Достоверное увеличение экспрессии стеароил-
АПБ-десатуразы, кодируемой геном CsSAD, отме-
чено и при поранениях растений чая (Ding et al.,
2016). Экспрессия ω3-десатураз у S. hispanica и
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P. frutescens также усиливалась при раневом воз-
действии. При этом увеличение экспрессии генов
ω-десатураз коррелирует с активацией биосинте-
за и приводит к достоверному накоплению жас-
моната (Xue et al., 2018).

Таким образом, в настоящее время убедитель-
но продемонстрировано, что экспрессия генов
десатураз регулируется действием различных
стрессовых факторов и гормонов. Это позволяет
внести их в список ключевых участников как про-
цессов сигнализации, так и механизмов защиты и
адаптации растений к биотическим и абиотиче-
ским факторам.

БИОТЕХНОЛОГИЧЕСКИЙ 
ПОТЕНЦИАЛ ДЕСАТУРАЗ

Исследования функционирования десатураз, а
также их локализации и особенностей экспрес-
сии их генов сыграли важную роль в понимании
процессов адаптации растений. Фундаменталь-
ные знания, полученные в результате таких иссле-
дований, используются и могут быть использова-
ны в дальнейшем для получения сельскохозяй-
ственных культур с улучшенными питательными
свойствами и устойчивых к разного рода стрессо-
вым воздействиям. Конструирование таких рас-
тений стало возможно благодаря не только дан-
ным о структуре и экспрессии генов десатураз, но
и разработке генно-инженерных подходов, в том
числе и технологий геномного редактирования.

При создании растений, невосприимчивых к
стрессовым воздействиям, и растений с улучшен-
ными питательными свойствами учеными могут
быть использованы несколько стратегий для до-
стижения поставленной цели (таблица).

Самые популярные и, можно сказать, ставшие
уже классическими, стратегии – это:

1) мутагенез – обработка семян мутагенами,
например этилметансульфонатом, с последую-
щим отбором растений, соответствующих иско-
мым свойствам;

2) инсерционный мутагенез – введение в целе-
вой ген нуклеотидных последовательностей мо-
бильных генетических элементов и Т-ДНК с це-
лью получения линий с измененной экспрессией
целевого гена – нокаут, замолкание гена, увеличе-
ние экспрессии с помощью специализированных
промоторов, дополнительное введение генов, в том
числе гетерологичных генов других видов.

Мутагенез применяют, как правило, для полу-
чения растений, дефектных по одному или не-
скольким генам, кодирующим десатуразы (табли-
ца). Так, использование мутагенеза позволило
получить мутанты A. thaliana, дефектные сразу по
трем генам десатураз – FAD3-2, FAD7-2 и FAD8. У
мутантов наблюдалось сниженное содержание
ЖК с тремя двойными связями (16:3 и 18:3). При

этом уменьшение количества ненасыщенных ЖК
улучшило фотосинтетические свойства тилакоид-
ных мембран и увеличило выживаемость растений
при температуре свыше 30°C. Однако исследовате-
лям не удалось получить стабильной линии с цен-
ным мутантным признаком (Routaboul et al., 2012).

Инсерционный мутагенез постепенно вытес-
няет традиционные способы получения растений
с заданными свойствами – селекцию и мутагенез.
Эта стратегия получила широкое применение для
создания растений с измененным метаболизмом
и невосприимчивых к стрессовым воздействиям
(таблица). Так, например, данная стратегия поз-
волила получить мутанты A. thaliana с нокаутным
геном ADS1 (ацил-КоА-десатураза хлоропластов
Δ9), которые демонстрировали невосприимчи-
вость к пониженным температурам по сравнению
с контрольными растениями, кроме того, анализ
ЖК-состава показал снижение на 20% содержа-
ния ЖК 18:1 по сравнению с контролем (Chen,
Thelen, 2016). Другой подход заключается в изби-
рательном подавлении экспрессии целевого гена.
Это может быть достигнуто за счет экспрессии
антисмысловых последовательностей генов, ко-
дирующих десатуразы. С помощью данного мето-
да получены растения томата с выключенным ге-
ном LeFAD3 ω3-десатуразы. Для этих растений
характерно изменение в ЖК-профиле (увеличен-
ное количество ЖК 18:2 и сниженное количество
ЖК 18:3), что привело к низкой восприимчивости к
повышенным температурам (30–40°C) (Wang et al.,
2010). За счет посттранскрипционного замолкания
гена FAD7 получена другая линия томатов с такими
же свойствами (Nakamura et al., 2016).

Использование специализированного промо-
тора с целью увеличения экспрессии генов деса-
тураз позволило получить растения, способные
произрастать на засоленных почвах (таблица).
Данный подход применен при создании транс-
генных томатов с повышенной экспрессией гена
LeFAD3 ω3-десатуразы, локализованной в ЭПР.
Трансгенные растения обладали лучшими росто-
выми характеристиками под воздействием соле-
вого стресса по сравнению с нетрансформиро-
ванными растениями (Wang et al., 2014). Увеличе-
ние экспрессии того же самого гена у томатов
улучшает их выживаемость при низких температу-
рах за счет повышения содержания α-линоленовой
ЖК. Изменения в составе липидов обеспечило под-
держание текучести мембран. Это напрямую по-
влияло на функционирование фотосинтетического
аппарата растений (Yu et al., 2009).

Гетерологичная экспрессия генов десатураз
может позволить получить большое количество
видов, устойчивых к абиотическим стрессам. К
примеру, гетерологичная экспрессия гена SsSAD,
кодирующего стеароил-АПБ-десатуразу (Δ9)
сального дерева Sapium sebiferum, в растениях рап-
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са Brassica napus L. позволила изменить липидный
метаболизм таким образом, что у B. napus увели-
чивалось содержание ЖК 18:2 и 18:3. Такое увели-
чение полиненасыщенных ЖК привело к суще-
ственному повышению морозоустойчивости рас-
тений (Peng et al., 2018). Удалось получить (Shi
et al., 2018) растения трансгенного табака Nicotiana
benthamian, экспрессирующие ген CbFAD3 микро-

сомальной ω3-десатуразы криофита Chorispora
bungeana. Экспрессия гена CbFAD3 в растениях
табака конститутивно увеличивала содержание
α-линоленовой ЖК как в листьях, так и в корнях.
Это обеспечило поддержание текучести мембран
и понижало восприимчивость растений к холоду,
засухе и солевому стрессу (Shi et al., 2018). Транс-
генные растения картофеля с повышенной экс-

Таблица. Биотехнологический потенциал десатураз

Десатураза Растение Стратегия 
модификации Свойства измененного растения Источник

ω3 Arabidopsis thaliana Направленный мута-
генез (нокаут)

Снижение ЖК 16:3 и 18:3 увели-
чило выживаемость при 30°C.

Routaboul et al., 
2012

Δ9 Arabidopsis thaliana Инсерционный мута-
генез (нокаут)

Снижение ЖК 18:1.
Морозоустойчивость

Chen, Thelen, 2016

ω3 Lycopersicon esculentum
cv. Zhongshu 4

Подавление экспрес-
сии

Увеличение ЖК 18:2, снижение 
ЖК 18:3. Низкая восприимчи-
вость к 30–40°C

Wang et al., 2010

ω3 Solanum esculentum cv. 
Micro-Tom, Block

Посттранскрипцион-
ное замолкание генов

Увеличение моногалактозилди-
ацил глицеринов 36:4 и 34:4. 
Низкая восприимчивость к 30–
40°C

Nakamura et al., 
2016

ω3 Lycopersicon esculentum
cv. Zhongshu 4

Увеличение экспрес-
сии

Увеличение ЖК 18:3, снижение 
ЖК 18:2. Солеустойчивость

Wang et al., 2014

ω3 Lycopersicon esculentum
cv. Zhongshu 4

Увеличение экспрес-
сии

Увеличение ЖК 18:3, снижение 
ЖК 18:2. Морозоустойчивость

Yu et al., 2009

Δ9
Sapium sebiferum

Brassica napus Гетерологичная экс-
прессия

Увеличение ЖК 18:2, ЖК 18:3. 
Морозоустойчивость

Peng et al., 2018

ω3
Chorispora
bungeana

Nicotiana benthamiana Гетерологичная экс-
прессия

Увеличение ЖК 18:3. Устойчи-
вость к холоду, засухе, солевому 
стрессу

Shi et al., 2018

Δ9
Solanum
commersonii

Solanum lycopersicum 
cv. Zhongshu 8

Гетерологичная экс-
прессия

Увеличение ЖК 18:2.
Устойчивость к холоду

Li F. et al., 2015

ω3
Brassica napus

Solanum esculentum cv. 
Micro-Tom

Гетерологичная экс-
прессия

Увеличение ЖК 18:2, ЖК 18:3. 
Морозоустойчивость

Dominguez et al., 
2010

Δ9, Δ12
Synechococcus 
vulcanus

Nicotiana tabacum Гетерологичная экс-
прессия

Увеличение ЖК 18:3. Снижение 
ЖК 18:2. Устойчивость к холоду, 
солевому стрессу, патогенам

Герасименко и др., 
2015

Δ12 Arachis hypogaea L. Редактирование 
генома (TALEN)

Увеличение ЖК 18:1. 
Биофортификация

Wen et al., 2018

Δ12 Glycine max (L.) Merr. Редактирование 
генома (TALEN)

Увеличение ЖК 18:1. 
Снижение ЖК 18:2, ЖК 18:3. 
Биофортификация

Demorest et al., 2016

Фитоен
десатураза

Musa cv. Rasthali Редактирование 
генома 
(CRISPR/Cas9)

Альбинизм и изменение 
окраски

Kaur et al., 2018

Δ12 Brassica napus Редактирование 
генома 
(CRISPR/Cas9)

Увеличение ЖК 18:1. 
Биофортификация

Okuzaki et al., 2018
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прессией гена ScoSAD ацил-АПБ-десатуразы (Δ9)
паслена Solanum commersonii продемонстрирова-
ли устойчивость к заморозкам, которая обуслов-
лена высоким содержанием линолевой кислоты в
растениях (Li F. et al., 2015). Введение генов двух
ω3-десатураз (хлоропластной FAD3 и эндоплаз-
матической FAD7, катализирующих превращение
линолевой ЖК в α-линоленовую) рапса в расте-
ния томата привело к повышенной устойчивости
томатов к низким температурам (Dominguez et al.,
2010). Одновременная гетерологичная экспрес-
сия генов двух других десатураз Δ9 и Δ12 S. vulca-
nus в N. tabacum привела к увеличению доли α-ли-
ноленовой кислоты с одновременным уменьше-
нием уровня линолевой кислоты. Данные
изменения в ЖК-составе растений могут улуч-
шить устойчивость растений к абиотическим
стрессам и патогенам. Кроме того, у трансгенных
растений, экспрессирующих гены десатураз, уве-
личивалась активность СОД, это также может
оказать положительное воздействие на устойчи-
вость к солевому стрессу (Герасименко и др.,
2015) (таблица).

Новейшим подходом, который может быть
применен как для биофортификации (улучшения
питательных свойств сельскохозяйственных
культур) растений, так и для создания культур,
способных произрастать в условиях постоянного
воздействия различных стрессовых факторов, яв-
ляется направленное редактирование генома. Се-
годня успешно применяются системы редактиро-
вания генома c помощью сайт-специфических
нуклеаз. Cайт-специфические нуклеазы восста-
навливают двухцепочечные разрывы ДНК в ме-
стах, где необходима модификация последова-
тельности ДНК. На данный момент разработаны
три системы редактирования генома TALEN
(transcription activator-like effector nuclease), ZFN
(zinc finger nuclease) и CRISPR/Cas9 (clustered reg-
ularly interspaced short palindromic repeats/CRISPR
associated protein 9) (Gaj et al., 2013; Osakabe, Osak-
abe, 2015). Данные технологии стали мощным ин-
струментом для внедрения полезных генетиче-
ских изменений в различные сельскохозяйствен-
ные культуры (таблица).

В настоящий момент в литературных источни-
ках недостаточно сведений о применении сайт-
специфических нуклеаз непосредственно для це-
лей создания сельскохозяйственных культур,
устойчивых к стрессовым воздействиям, но име-
ющиеся материалы говорят о применимости дан-
ного похода. Однако есть некоторые достижения
в области направленного редактирования генов
десатураз в целях биофортификации растений и
увеличения сроков хранения продуктов питания,
в частности масел, полученных из таких растений
(Haun et al., 2014; Demorest et al., 2016; Wen et al.,
2018; Abe et al., 2018) (таблица).

Технология TALEN была использована для
введения мутаций в ген FAD2 (Δ12-десатураза)
сои и арахиса с целью его выключения и улучше-
ния таким образом их питательных свойств и
удлинения сроков хранения продуктов питания,
произведенных на основе данных растений. Но-
каут генов привел к значительному увеличению
содержания олеиновой ЖК (18:1), снижению ли-
нолевой (18:2) и α-линоленовой (18:3) кислот
(Haun et al., 2014; Demorest et al., (2016); Wen et al.,
2018). Нокаут гена OsFAD2-1 риса, произведен-
ный по той же технологии, позволил получить ге-
нетически стабильные растения с увеличенным в
0.5–2 раза содержанием олеиновой ЖК по срав-
нению с контрольными растениями (Abe et al.,
2018).

Недавно была продемонстрирована принци-
пиальная возможность использования ZFN для
модификации генов десатураз растений (Bonawitz
et al., 2018). В работе было успешно интегрирова-
но несколько трансгенов в локус гена FAD2-1a
культуры клеток ткани и эмбрионов сои. Была
выявлена возможность применения технологии
ZFN для улучшения питательных свойств сель-
скохозяйственных культур посредством целена-
правленной интеграции трансгенов.

CRISPR/Cas9 – технология экономически бо-
лее эффективная по сравнению с другими мето-
дами редактирования генома, находящая в по-
следнее время все более широкое применение.
Исследования по редактированию генома расте-
ний были выполнены как для однодольных, так и
для двудольных растений: Nicotiana benthamiana
(Li J.F. et al., 2015), N. tobaccum (Gao et al., 2014), A.
thaliana (Li J.F. et al., 2014), Oryza sativa (Shan et al.,
2014), а также сорго (Jiang et al., 2013). Сегодня ис-
пользование CRISPR/Cas9 для редактирования
генов десатураз ограничивается, в основном, мо-
дельными экспериментами. Для этих целей удоб-
ной мишенью оказался ген фитоен десатуразы
PDS. Эта десатураза вводит две трансдвойные
связи между одиннадцатым и двенадцатым ато-
мами углерода фитоена (важного соединения в
биосинтезе каротиноидов), превращая его в ζ-ка-
ротин. При выключении данного гена растения
приобретают характерные фенотипические при-
знаки: альбинизм или существенное изменение
окраски растений. С помощью CRISPR/Cas9 по-
лучены модельные растения банана и маниока с
нокаутом по гену фитоен десатуразы (Kaur et al.,
2018; Odipio et al., 2018).

CRISPR/Cas9 удобна еще и тем, что может
быть использована для растений, у которых огра-
ничены возможности модификации вследствие
сложности их размножениея семенами. Десерт-
ный банан сорта Кавендиш был модифицирован
системой CRISPR/Cas9. В результате выключе-
ния гена PDS изменилась не только окраска рас-
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тений, но и ростовые характеристики, в частно-
сти у растений наблюдался карликовый фенотип
(Naim et al., 2018).

CRISPR/Cas9 успешно опробована на другом
гене десатураз – FAD2. Удалось получить (Okuzaki
et al., 2018) стабильную линию B. napus, имеющую
модификации в гене FAD2 в виде удаления четы-
рех пар оснований в последовательности гена.
Эта модификация привела к значительному из-
менению содержания олеиновой ЖК.

Создание растений, пригодных для сельскохо-
зяйственных целей, обладающих улучшенными
адаптивными и питательными свойствами, с
каждым годом приобретает все большую необхо-
димость. Десатуразы жирных кислот в данном
случае являются удобной мишенью для генно-
инженерных манипуляций.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Пространственная структура липидного

бислоя клеточных мембран в значительной сте-
пени зависит от состава и степени десатурации
ЖК, входящих в состав липидов. Для поддержа-
ния определенного уровня текучести мембран
при низких температурах необходимы ненасы-
щенные ЖК, поскольку температура их фазового
перехода значительно ниже физиологических зна-
чений. Насыщенные ЖК остаются плотно упако-
ванными и сохраняют более высокую температуру
плавления, что жизненно важно для клетки в усло-
виях высоких температур и гипоосмотического
шока. За превращение насыщенных ЖК в нена-
сыщенные отвечают специализированные фер-
менты – десатуразы.

В ответ на абиотический стресс (изменение
температуры или осмолярности) в растительной
клетке происходит активация сигнальных путей,
приводящая в итоге к увеличению экспрессии ге-
нов, кодирующих десатуразы ЖК. Однако увели-
чение экспрессии генов десатураз наблюдается
также под воздействием гормонов, факторов ро-
ста и патогенных инфекций. Все это говорит о
важнейшей роли десатураз в механизме адапта-
ции растений к изменяющимся условиям окру-
жающей среды в целом.

От способности сельскохозяйственных куль-
тур к адаптации зависит их урожайность. Сегодня
учеными проводятся работы по созданию новых
видов растений с улучшенными питательными
свойствами, а также способных произрастать в
неблагоприятных условиях окружающей среды.
Десатуразы в этом случае выступают удобной ми-
шенью для манипуляций. Использование мето-
дов генной инженерии – как классических под-
ходов (направленный и инсерционный мутагене-
зы), так и инновационных (TALEN, ZFN,
CRISPR/Cas9) – позволяет решить задачу сохра-

нения и увеличения урожайности сельскохозяй-
ственных культур.
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Fatty acid desaturases perform a key role in maintaining cell membrane homeostasis. Fatty acid desaturases
convert saturated fatty acids of membrane lipids to unsaturated. Modulation of fatty acid unsaturation in cell
membranes is one of the mechanisms of plant adaptation to traumatic environmental factors, both biotic and
abiotic. The study of the mechanisms of functioning of desaturases, as well as their localization and gene ex-
pression characteristics, carry out the fundamental role in the understanding of the adaptation processes of
plant. In addition to fundamental importance, such studies have applied character. They will expand the po-
tential of desaturases and put in place the foundations of a modern generation of transgenic plants, including
which was derived from genome editing technologies. As a result, these studies deliver broad benefit to hu-
manity in creating stress-resistant crops or biofortification of agricultural crops.
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