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ЖИРНОКИСЛОТНЫЙ СОСТАВ ЛИПИДОВ ЛИСТЬЕВ КАРТОФЕЛЯ  
В УСЛОВИЯХ ПЕРИОДИЧЕСКОЙ И ДЛИТЕЛЬНОЙ ГИПОТЕРМИИ 

В. В. Лаврова, М. И. Сысоева, Е. М. Матвеева 
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Изучено влияние ежесуточных кратковременных и постоянных низкотемператур=
ных воздействий на жирнокислотный состав общих липидов листьев растений 
картофеля (Solanum tuberosum L., с. Невский). Показано, что как длительные, так и 
кратковременные снижения температуры приводят к изменениям в жирнокислот=
ном составе общих липидов листьев картофеля. Однако если условия длительной 
гипотермии вызывают увеличение ненасыщенности жирнокислотного состава ли=
пидов за счет диеновых и триеновых жирных кислот (ЖК), то при адаптации расте=
ний картофеля к кратковременным перепадам температур ключевая роль принад=
лежит триеновой кислоте и, соответственно, 3 десатуразе. 
 
К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Solanum tuberosum L., низкая температура, устойчивость, 
жирные кислоты, ацил=липидные десатуразы. 

 
V. V. Lavrova, M. I. Sysoeva, E. M. Matveeva. LIPID FATTY ACIDS IN 
POTATO LEAVES UNDER PERIODIC AND LONG,TERM HYPOTHERMIA 
 
We investigated the effect of daily short=term and continuous exposure to low 
temperatures on the fatty acid composition of total lipids in potato (Solanum tuberosum 
L., cv. Nevskiy) leaves. Both long= and short=term low temperature impacts induced 
changes in the fatty acid (FA) composition of total lipids in potato leaves. Where long=
term hypothermia caused the unsaturatedness of the lipid FA composition to increase 
owing to diene and triene FA, the key part in the adaptation of potato plants to short=
term temperature variations belonged to the triene acid and, hence, to 3 desaturase. 
 
K e y  w o r d s :  Solanum tuberosum L., low temperature, resistance, fatty acids, acyl=
lipid desaturases. 
 
 
 
Введение  
 

Липиды играют важную роль как в формиро=
вании устойчивости растений к низким темпе=
ратурам [Чиркова, 1997; Лось, 2005; Lyons, 
1973], так и в ответных реакциях растений на 
биотический стресс [Shahetal, 2005; Wang et 
al., 2006]. Большинство исследований связано 
с изучением длительного действия низких за=
каливающих температур [Нюппиева, 1988; Но=
вицкая и др., 1990; Upchurch, 2008; Zhang, Tian, 

2009; Batista=Santos et al., 2011], в то время как 
данные об изменениях в содержании жирных 
кислот на широко распространенные в приро=
де кратковременные падения температур в су=
точном цикле являются единичными [Марков=
ская и др., 2009].  

В связи с этим целью настоящей работы бы=
ло провести сравнительный анализ  изменений 
в содержании жирных кислот общих липидов 
листьев картофеля в условиях периодической 
и длительной гипотермии. 
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Материал и методы 
 
Мини=клубни картофеля (Solanum 

tuberosum L., с. Невский), полученные в ГНУ 
«Карельская ГСХОС Россельхозакадемии», 
проращивали стандартным способом на свету 
в течение 3 недель, высаживали в пластиковые 
сосуды с песком при поливе питательным рас=
твором Кнопа с добавлением микроэлементов 
(рН 5,5=5,6) и выставляли в камеру искусствен=
ного климата при температуре 23 °С, фотопе=
риоде (день/ночь) 16/8 ч и освещенности  
10 клк. По достижении фазы трех листьев часть 
растений оставляли при 23 °С (вариант кон=
троль), а остальные – подвергали в течение  
6 суток либо ежесуточным снижениям темпе=
ратуры (с 23 до 5 °С) на 2 ч в конце ночного пе=
риода (вариант ДРОП, от англ. drop – падение), 
либо действию постоянной низкой температу=
ры 5 °С (ПНТ). На следующий день после  
завершения температурных обработок прово=
дили анализ жирнокислотного состава общих 
липидов листьев растений всех вариантов.  

Для анализа жирнокислотного состава об=
щих липидов использовали 3=й полностью раз=
вернувшийся лист наиболее развитого побега. 
Фиксацию растительного материала (1,5 г) 
осуществляли путем кипячения в изопропано=
ле в течение 5 мин с добавлением 0,001% ан=
тиоксиданта ионола [Fishwick, Wright, 1977]. 
После упаривания изопропанола липиды экст=
рагировали смесью хлороформа с метанолом 
(2 : 1 по объему) [Bligh, Dyer, 1959].  

Определение содержания и состава жирных 
кислот (ЖК) осуществляли методом газожид=
костной хроматографии [Цыдендамбаев, Ве=
рещагин, 1980; Пчелкин и др., 2001]. Для этого 
выделенные липиды подвергали прямому ме=
танолизу в растворе метанола с хлористым 
ацетилом [Цыганов, 1971]. После охлаждения 
метиловые эфиры жирных кислот экстрагиро=
вали гексаном [Christie, 1993]. Полученные ме=
тиловые эфиры жирных кислот анализировали 
на хроматографе «Кристалл 5000» («Хроматек», 
Россия) с пламенно=ионизационным детектором 
в капиллярной колонке ZB=FFAP длиной 50 м, с 
внутренним диаметром 0,32 мм и толщиной 
слоя жидкой фазы 0,50 мкм при температу= 
ре 225 °С. Идентификацию ЖК осуществляли 
сравнением хроматографических подвижно=
стей со стандартными ЖК [Jamieson, Reid, 
1975]. Количественный анализ проводили при 
помощи компьютерной программы «Мульти=
хром=Аналитик, v.1.5».  

Относительное содержание ЖК определяли 
в процентах от общего их содержания в иссле=
дуемом образце. Для оценки ненасыщенности 

ЖК в тканях листьев использовали индекс 
двойных связей (ИДС) [Lyons et al., 1964]:  

ИДС = Pjnj/100,  
где Pj – содержание ЖК (%) и nj – количество 
двойных связей в каждой кислоте. Также ис=
пользовали коэффициент ненасыщенности (К) 
как отношение суммы ненасыщенных ЖК к 
сумме насыщенных. 

Активность ацил=липидных 9, 6 и 3 де=
сатураз, катализирующих введение двойных 
связей в углеродные цепи олеиновой (С18:1), ли=
нолевой (С18:2) и линоленовой (С18:3) кислот, оп=
ределялась как стероил= (SDR), олеил= (ODR) и 
линолеил= (LDR) десатуразные отношения, 
рассчитанные на основании содержания (% от 
суммы ЖК) компонентов С18, как описано в ра=
ботах [Jaworski, Stumpf, 1974; Cartea et al., 
1998; Алаудинова, Миронов, 2009]: 

SDR = (С18:1) / (C18:0 + С18:1) 
ODR = (С18:2 + С18:3) / (С18:1 + С18:2 + С18:3) 
LDR = (С18:3) / (С18:3 + С18:2), 

где С18:0, С18:1, С18:2 и С18:3 – процентное от суммы 
кислот содержание стеариновой, олеиновой, ли=
нолевой и линоленовой кислот, соответственно. 

 
Результаты  
 

Анализ жирнокислотного состава общих ли=
пидов показал отсутствие влияния как кратко=
временных, так и длительных низкотемпера=
турных воздействий на суммарное содержание 
общих липидов, которое во всех исследован=
ных вариантах составляло 27 ± 0,1 мг/г сырой 
массы. Реакция жирнокислотного состава на 
низкотемпературные воздействия разной про=
должительности проявилась в количественных 
изменениях отдельных групп жирных кислот. 
Так, ДРОП=обработка вызвала увеличение  
доли ненасыщенных ЖК (рис. 1), о чем свиде=
тельствуют повышение в 1,4 раза коэффициен=
та ненасыщенности и на 10 % величины индек=
са двойных связей (ИДС) (рис. 2). Сумма насы=
щенных ЖК снизилась с 25 до 19 % (рис. 1) за 
счет миристиновой (14:0), пальмитиновой 
(16:0) и стеариновой (18:0) ЖК, причем паль=
митиновая осталась преобладающей кислотой 
(15,2 % от суммы ЖК) (табл. 1). Одновременно 
с этим сумма ненасыщенных ЖК повысилась с 
75 до 81 % (рис. 1). При этом в ненасыщенной 
фракции ЖК содержание моноеновых кислот 
снизилось практически в 3 раза, преимущест=
венно за счет олеиновой кислоты (18:1(n=9)), 
свидетельствуя, тем самым, об активном их 
превращении в полиеновые, содержание кото=
рых возросло с 67,9 до 78,4 % (табл. 1). Следу=
ет отметить, что повышение содержания в ли=
стьях ЖК с высокой степенью ненасыщенности 
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у растений при действии кратковременных 
снижений температуры обусловлено как ЖК  
типа С18 (18:2(n=6) и 18:3(n=3)), так и С16 (16:2(n=6) 
и 16:3(n=3)). Особый интерес представляют  
данные, свидетельствующие о повышении  
гексадекатриеновой кислоты (16:3(n=3)). Из=
вестно, что эта кислота играет большую роль в 
холодоустойчивости 16:3=растений, к кото=
рым относится картофель [Нюппиева, 1988; 
Heinz, Roughanetal, 1983], способствуя про=
цессам фотосинтеза при пониженных тем= 
пературах [Демин, 2010]. При биосинтезе  
16:3 ЖК субстратом служат липиды, содержа=
щие 16:2 кислоту. Как следует из полученных 
результатов, ДРОП=обработка повысила со=
держание 16:1(n=9) и 16:2(n=6) кислот (табл. 1).  

 

 
Рис. 1. Содержание (%) насыщенных ( ) и 
ненасыщенных ( ) ЖК липидов в листьях растений 
картофеля при кратковременном (ДРОП) и 
постоянном (ПНТ) действии низкой закаливающей 
температуры (5 °С) 

 

 
Вариант опыта 

 

Рис. 2. Изменение показателя индекса двойных 
связей (ИДС) в листьях растений картофеля при 
кратковременном (ДРОП) и постоянном (ПНТ) 
действии низкой закаливающей температуры (5 °С): 

1 – контроль, 2 – ДРОП, 3 – ПНТ 

Таблица 1. Содержание некоторых жирных кислот 
(% от суммы ЖК) при кратковременном (ДРОП) и 
постоянном (ПНТ) действии низкой закаливающей 
температуры (5 °С) 
 

Вариант опыта 
Жирные кислоты 

Контроль ДРОП ПНТ 
14:00 1,7 1,1* 0,8* 
16:00 19,7 15,2* 14,7* 
18:00 3,5 1,6* 1,5* 
20:00 0,4 0,3 0,4 
Сумма насыщенных ЖК 25,2 19,1* 17,3* 
16:1(n=9) 0,4 0,6* 0,3 
16:1(n=7) 1,1 0,3* 0,1* 
18:1(n=9)  4,5 2,2* 2,8* 
18:1(n=7) 0,8 0,4* 0,3* 
Сумма моноеновых ЖК 6,9 2,6* 3,5* 
16:2(n=9) 1,6 1,6 1,6 
16:2(n=6) 1,4 1,7* 0,7* 
18:2(n=6)  18,7 21,3 24,5 
Сумма диеновых ЖК 21,7 24,7* 26,8* 
16:3(n=3) 7,6 9,4* 9,0* 
18:3(n=3) 38,6 44,3* 43,4* 
Сумма триеновых ЖК 46,2 53,7* 52,4* 
Сумма ПНЖК 74,8 80,9* 82,7* 

 

Примечание. Здесь и в табл. 2: * – различия достоверны  
(р  0,05) при сравнении с контролем. 

 
Действие постоянной низкой температуры 

(ПНТ) на соотношение ПНЖК/НЖК (рис. 1) и 
степень ненасыщенности ЖК (рис. 2) было ана=
логичным действию ДРОП. Однако ненасы=
щенность липидов возрастала в основном за 
счет ЖК типа С18 – 18:2(n=6), 18:3(n=3) и при 
участии 16:3(n=3) (табл. 1). Следует отметить, 
что содержание диеновых кислот, а именно  
линолевой (18:2(n=6)), было выше в данном ва=
рианте, чем при действии ДРОП, тогда как уро=
вень триеновых кислот сопоставим для вари=
антов ПНТ и ДРОП (табл. 1). В отношении  
кислоты 16:2(n=6) для разных типов низкотем=
пературной обработки отмечено разнонаправ=
ленное изменение: ПНТ в отличие от ДРОП=об=
работки снижало долю данной ЖК (табл. 1). 

Биосинтез кислот типа С18 осуществляется с 
участием ацил=липидных десатураз, а оценка их 
активности позволяет в определенной мере су=
дить о механизмах синтеза и роли ненасыщен=
ных ЖК в низкотемпературной устойчивости. 
Оба типа низкотемпературного воздействия по=
высили активность 9 (индекс SDR) и 6 (индекс 
ODR) десатураз, ответственных за введение в уг=
леводородную цепь первой и второй двойной 
связи, соответственно (табл. 2). В то же время 
реакция 3 десатуразы (индекс LDR), которая 
обусловливает введение третьей двойной связи, 
в ответ на действие ДРОП и ПНТ была разнона=
правленной. Кратковременная низкотемпера=
турная обработка вызвала небольшое, но досто=
верное повышение активности, тогда как посто=
янное воздействие низкой температуры, наобо=
рот, способствовало ее снижению (табл. 2). 
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Таблица 2. Показатели индексов, отражающих 
активность 9 (SDR), 6 (ODR) и 3 (LDR) де=
сатураз, при кратковременном (ДРОП) и посто=
янном (ПНТ) действии низкой закаливающей 
температуры (5 °С)  
 

Вариант опыта 
Индексы 

Контроль ДРОП ПНТ 
SDR 0,56 0,58* 0,65* 
ODR 0,93 0,97* 0,96* 
LDR 0,67 0,68* 0,64* 

 
Обсуждение 

 
Результаты нашего исследования показали, 

что не только длительные, но и кратковремен=
ные периодические колебания температуры 
вызывают увеличение доли ненасыщенных ЖК, 
преимущественно за счет полиеновых. Однако 
при ДРОП=обработке, по сравнению с действи=
ем ПНТ, больший вклад в ненасыщенность ли=
пидов вносят триеновые кислоты – гексадека=
триеновая и линоленовая, причем субстратом 
для ацил=липидных десатураз при их биосин=
тезе могут являться не только ЖК типа С18 (как 
в случае ПНТ), но и ЖК типа С16. Установленные 
различия жирнокислотного состава при ДРОП 
и ПНТ, по=видимому, отражают существование в 
растениях картофеля разных регуляторных меха=
низмов в ответ на часто встречающиеся в приро=
де кратковременные перепады температур в су=
точном цикле и постоянное действие низкой 
температуры в течение длительного времени, 
что согласуется с недавно высказанным предпо=
ложением о различном отклике растений на био=
химическом уровне на эти два типа температур=
ного воздействия [Zheng et al., 2011]. 

Ключевая роль в адаптации растений карто=
феля к кратковременным перепадам темпера=
тур принадлежит линоленовой кислоте и, соот=
ветственно, 3 десатуразе, поскольку повыше=
ние ее активности приводит к превращению 
линолевой кислоты в линоленовую. Это нахо=
дит подтверждение в работе [Марковская и 
др., 2009], свидетельствующей о важной роли 
линоленовой кислоты в повышении уровня не=
насыщенности липидов семядольных листьев 
растений огурца при ДРОП=обработке. Исходя 
из полученных результатов, адаптация к посто=
янной низкой закаливающей температуре дос=
тигается в основном за счет увеличения актив=
ности 6 десатуразы, ответственной за био=
синтез линолевой кислоты, и в меньшей степе=
ни – 3 десатуразы.  

Известно, что уровень диеновых и триено=
вых кислот во многом определяет устойчи=
вость растений к длительному действию пони=
женных температур [Hugly, Somerville, 1992; 
Nishida, Murata, 1996; Liu et al., 2008]. Ранее на=

ми было показано, что низкотемпературные 
обработки повышают холодоустойчивость рас=
тений, причем уровень устойчивости после 
кратковременных низкотемпературных воз=
действий в 5–6 раз выше, чем после постоян=
ного действия низкой температуры [Сысоева и 
др., 2011], и более длительное время сохраня=
ется на высоком уровне в последействии 
[Sysoeva et al., 2005]. Одной из причин такого 
высокого уровня холодоустойчивости является 
активация COR гена ci7 в сочетании с повы=
шенным функционально активным состоянием, 
характеризующимся стимуляцией метаболиче=
ских процессов, увеличением продуктивности 
и ускорением развития [Лаврова и др., 2011]. 
Наряду с этим в повышение холодоустойчиво=
сти, по всей видимости, вносит вклад и обога=
щение ненасыщенными триеновыми кислота=
ми липидного состава, поскольку данные ки=
слоты обеспечивают поддержание процесса 
фотосинтеза за счет сохранения структурно=
функциональной стабильности мембран хлоро=
пластов и прохождение их нормального биоге=
неза [Hugly, Somerville, 1992; Kodama et al., 
1994]. Кроме того, ненасыщенность ЖК защи=
щает ФСII от низкотемпературного фотоинги=
бирования [Nishida, Murata, 1996; Liu et al., 
2008]. ДРОП=обработка не оказывает влияния 
на функциональное состояние ФСII, в том чис=
ле и электронный транспорт, сохраняя значе=
ния основных параметров флуоресценции на 
уровне контроля [Сысоева и др., 2010]. Веро=
ятно, это может быть связано с повышением 
уровня триеновых кислот, поскольку известно, 
что они участвуют в поддержании электронно=
го транспорта [Hugly, Somerville, 1992]. Сохра=
нение высокого уровня ЖК также способствует 
поддержанию функциональной активности 
хлоропластов.  Кроме того, наблюдаемые нами 
изменения в жирнокислотном составе общих 
липидов, вызванные низкотемпературными об=
работками, в частности низкое содержание 
18:1(n=9) кислоты при высоком уровне 18:2(n=6) 
и 18:3(n=3) кислот, могут способствовать акти=
вации R генов (генов устойчивости) и развитию 
реакции сверхчувствительности [Chandra=
Shekara et al., 2007; Upchurch, 2008], а также 
принимать участие в формировании системной 
приобретенной устойчивости за счет актива=
ции салицил=зависимых защитных PR генов 
[Upchurch, 2008]. Нами, действительно, было 
показано ранее [Сысоева и др., 2011], что 
кратковременные и длительные низкотемпера=
турные воздействия вызывают экспрессию R 
гена в листьях растений картофеля, способст=
вуя повышению устойчивости к заражению фи=
топаразитом. 
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Таким образом, как длительные, так и крат=
ковременные снижения температуры приводят 
к изменениям в жирнокислотном составе об=
щих липидов листьев картофеля. Однако если 
условия длительной гипотермии вызывают 
увеличение ненасыщенности жирнокислотного 
состава липидов за счет диеновых и триеновых 
ЖК, то при адаптации растений картофеля к 
кратковременным перепадам температур клю=
чевая роль принадлежит триеновым кислотам 
и, соответственно, 3 десатуразе. 

 

Работа выполнена при финансовой под=
держке РФФИ (грант № 10=04=00097_а). 
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