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БИОСИНТЕЗ α-ЛИНОЛЕНОВОЙ КИСЛОТЫ В СЕМЕНАХ ЛЬНА МАСЛИЧНОГО: 
ГЕНЕТИЧЕСКИЙ И ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЙ АСПЕКТЫ 

Два типа льна: технический и пищевой различаются по содержанию α-линоленовой кислоты 
(АЛК) в масле семян. Два независимых гена LuFad3A и LuFad3B кодируют изоформы фермента мик-
росомальной ω-3 десатуразы, окисляющего линолевую кислоту до АЛК. Для различения техническо-
го и пищевого льна мы использовали кодоминантные ДНК маркеры к генам LuFad3A и LuFad3B. Вы-
явлена изменчивость жирнокислотного состава семени льна в зависимости от условий выращивания. 
Более низкие среднесуточные температуры (17–18°C) в период налива семян способствуют накопле-
нию масла и увеличению концентрации ненасыщенных жирных кислот. Таким образом, на синтез α-
линоленовой кислоты в семени льна влияют как генетические, так и средовые факторы.  

Two types of flaxseed (Linum usitatissimum L.): industrial oil flax and edible oil or solin flax differ 
markedly in seed linolenic acid levels. Two independently inherited genes LuFad3A and LuFad3B con-
trol the linolenic-acid trait in flax, that genes encode microsomal desaturases capable of desaturating li-
noleic acid. We use codominant DNA markers to distinguish between null and wild-type alleles of both 
genes in estimation of breeding material and marker assisted selection of flaxseed. An estimation of in-
fluence of agro- climatic conditions on flaxseed biochemical composition revealed variability of fatty 
acid contents. Temperate humidity and environmental temperature (17–18°C) during seeds formation 
leads to increasing in the lipids contents and to nonsaturated fatty acids impoverishment in flax oil. 
Both genetic and ecological factors affect on the rate of linoleic acid desaturation. 

Введение. Липиды, составляющие масла и жи-
ры, – это неотъемлемый компонент любой клетки. 
На 1 см2 поверхности листа приходится 0,2 мг ли-
пидов, это 5–10% сухого веса клетки [1]. Некото-
рые растительные ткани накапливают значительно 
большее количество липидов. Масло – основная 
форма запасания энергии и углерода в семенах 
многих видов, концентрация липидов в клетках 
эндосперма и семядолей может достигать 60%. 
Эпидермальные клетки вырабатывают покры-
вающие поверхность растения кутикулярные ли-
пиды, препятствующие обезвоживанию растения, 
проникновению патогенов и смягчающие воздей-
ствие других стрессовых факторов среды. Липиды 
являются предшественниками растительного гор-
мона жасмоновой кислоты, липопротеинов и 
гликолипидов клеточных мембран [1, 2]. 

Класс веществ, называемый «липиды», оп-
ределяют либо как группу органических соеди-
нений, хорошо растворимых в неполярных ор-
ганических растворителях (бензол, ацетон, 
хлороформ) и практически нерастворимых в 
воде, либо как жирные кислоты (ЖК) и их про-
изводные, как по радикалу, так и по карбок-
сильной группе [3]. Жирные или алифатиче-
ские кислоты – многочисленная группа нераз-
ветвленных одноосновных карбоновых кислот 
с открытой цепью. Знание химической струк-
туры ЖК, их физических, химических и биоло-
гических свойств – это основа понимания фи-
зики, химии и биохимии липидов [1, 4]. 

Известно, что 90% состава всех ацилглице-
ридов растительной клетки, то есть практиче-

ски всех мембран, и запасные липиды клетки 
образованы пятью «главными» ЖК (стеарино-
вая 18 : 0, олеиновая 18 : 1, линолевая 18 : 2,  
α-линоленовая АЛК или 18 : 3, пальмитиновая 
16 : 0 и у некоторых видов гексадекатриеновая 
16 : 3). Молекулы этих кислот представлены це-
пью из 16 или 18 атомов углерода и содержат 1–
3 ненасыщенные связи [1]. ЖК – это продукты 
углеводного и жирового обмена клетки. Их био-
синтез – это первичный метаболический про-
цесс, т. к. он происходит в каждой клетке и не-
заменим для роста и развития организма. Инги-
биторы биосинтеза ЖК для клеток летальны, не 
получено ни одного растения, несущего мута-
цию, блокирующую эти клеточные процессы.  

Хотя ЖК входят в состав всех клеточных мем-
бран и кутикулярного воска, основным местом их 
синтеза являются пластиды [1, 5]. Процесс форми-
рования ЖК в пластидах обычно заканчивается 
образованием цепей 16 : 0 и 18 : 0. Источником 
атомов углерода для молекул является пул ацетил-
КоА. В процессах биосинтеза участвуют фермен-
ты ацетил-КоА-карбоксилаза, многокомпонентная 
синтаза жирных кислот, ацил-переносящий белок 
(АПБ), молекулы АТФ и НАДФ (рис. 1). Напри-
мер, на синтез пальмитиновой кислоты затрачива-
ется 7 молекул АТФ и 14 НАДФ [5]. Десатурация, 
или формирование в молекуле ЖК двойных нена-
сыщенных связей, происходит на мембранах либо 
пластид, либо эндоплазматического ретикулума. 
Десатурация – важнейшая реакция, необходимая 
для поддержания физиологических свойств мем-
бранных липидов.  
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Рис. 1. Схема биосинтеза растительных масел (по Denis J. Murphy, 2005) 

 
Образование определенного количества 

двойных связей в молекуле ЖК снижает темпе-
ратуру перехода из фазы геля (твердая фаза) в 
жидкокристаллическую фазу и придает мем-
бранам необходимую степень текучести [6, 7]. 
Десатуразы ЖК – интегральные мембранные 
металлоферменты (Fe в негеминовой форме), 
терминальный компонент в сложной цепи био-
химических реакций, включающих в качестве 
доноров электронов цитохром b или ферредок-
син, а также, соответственно, цитохром  
b5-редуктазу [8, 9] или ферредоксин- НАДФ+-
оксидоредуктазу [10, 11]. Номенклатура деса-
тураз основана на топологии формируемой 
двойной связи. Дельта (Δ) показывает, что 
двойная связь формируется в фиксированной 
позиции относительно карбоксильной группы 
жирной кислоты (например, Δ9 десатураза 
формирует двойную связь в 9-й позиции от кар-
боксильной группы). Омега (ω) означает поря-
док формирования двойной связи от ме-
тильного конца. Реакции, катализируемые де-
сатуразами ЖК, стерео-, регионо- и хемоспе-
цифичны. Например, для организма человека 
линолевая (18 : 2) и α-линоленовая  (18 : 3) ЖК 
являются эссенциальными или незаменимыми, 
т. к. в клетках отсутствуют необходимые для их 
синтеза Δ12 и Δ15 десатуразы [7, 12]. 

Использование традиционных биохимиче-
ских методов для изучения десатураз затрудне-

но сложностью процессов растворения и выде-
ления ферментов из мембран [13]. У арабидоп-
сиса (Arabidopsis thaliana) описано 7 мутантов, 
дефицитных по одной из стадий процесса деса-
турации ЖК [14, 15]. Две мутации затрагивают 
процессы окисления экстрахлоропластных ли-
пидов, а 5 локусов ответственны за процессы, 
происходящие в хлоропластах. Позже были 
идентифицированы два гена пластидных деса-
тураз Fad7 и Fad8 [16, 17], окисляющие 16 : 2 и 
18 : 2, и один микросомальный Fad3 [18], кото-
рый действует только на 18 : 2. Уровень «нена-
сыщенности» масла семян определяется глав-
ным образом работой микросомальных десату-
раз, например, у Fad3 мутантных линий араби-
допсиса уровень 18 : 3 снизился с 20% (общее 
содержание ЖК в семени дикого типа) до 1–2% 
[19, 20]; тогда как в листьях концентрация 
18 : 3 снизилась незначительно [20, 21]. Жир-
нокислотный состав семени льна (Linum usita-
tissimum L.) уникален. Содержание α-лино-
леновой кислоты в масле некоторых сортов со-
ставляет более 55% [22]. Это частично обу-
словлено присутствием у льна двух генов ω3 
десатураз, кодирующих очень сходные фермен-
ты, способные к десатурированию линолевой 
кислоты. Указанные гены обладают аддитив-
ным эффектом, и линии, несущие мутацию, 
блокирующую биосинтез в отдельном гене, 
имеют промежуточные уровни АЛК [23, 24]. 
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Используя мутагенез этилметилсульфонатом 
(EMS) [24], были получены мутантные линии, 
содержащие менее 2% АЛК в масле семян, то-
гда как у исходного генотипа McGregor уро-
вень АЛК достигал 49%. Низколиноленовые 
гибриды (≈ 2% АЛК) были получены при ре-
комбинации двух EMS-мутантов, содержащих 
около 30% линоленовой кислоты [23, 25]. Во 
всех описанных случаях жирнокислотный со-
став листьев оставался неизменным [26]. Со-
держание АЛК в масле льна контролируется 
двумя независимыми генами Fad3/ω3 микросо-
мальных десатураз [24]. Нуклеотидные после-
довательности диких и SNP-мутантных аллелей 
генов Fad3A и Fad3B идентифицированы, де-
понированы в генбанке [27]. Исследование мо-
лекулярных и физиологических механизмов 
накопления высокой/низкой концентрации 
АЛК в масле семян позволит манипулировать 
композицией льняного масла, создавая сорта 
пищевого или технического назначения, рас-
ширять возможности коммерческого использо-
вания льняного масла.  

Основная часть. Материалом исследова-
ния являлась коллекция сортов льна маслично-
го различного генетического и географического 
происхождения, депонированная в ИГЦ НАН 
Беларуси. Два сорта коллекции Gold Flax (Ка-
нада) и Amon (Чехия) относятся к типу солин-
ных (низколиноленовых) форм. Молекулярно-
генетический анализ генов Fad3 десатураз про-
водили по адаптированной методике Vrinten 
[23]. Маркеры к генам LuFad3A и LuFad3 ко-
доминантны и позволяют различить дикие и 
мутантные аллели. Качество анализа маркера 
LuFad3B улучшено реамлификацией. Экстрак-
цию и определение жирных кислот проводили 
по модифицированному методу Welch [28] на 
базе БГТУ. Статистический анализ данных 
осуществляли в программной среде Statistica 
6,0 (StatSoft, США). 

Адаптирована методика молекулярно-
генетического анализа по специфическим мар-
керам к аллелям LuFad3А и LuFad3B. С целью 
увеличения выхода ПЦР-продукта количество 
циклов амплификации было доведено до 35, 
температура отжига праймеров снижена на 
0,5°C. Для гена LuFad3B использована методи-
ка повторной амплификации. Проведен моле-
кулярно-генетический и биохимический анализ 
доноров высокого и низкого содержания АЛК 
(рис. 2). На основе биохимического и молеку-
лярно-генетического анализа отобраны контра-
стные по содержанию АЛК (18 : 3) формы льна 
(табл. 1). В качестве доноров низкого содержа-
ния АЛК предложены солинные сорта Gold 
Flax (Канада) и Amon (Чехия). Сорта Небес-
ный, Ручеек (Россия), Lirina (Германия), 
Flanders (Канада), Omega (США), характери-
зующиеся высокой семенной продуктивностью 
и содержанием масла в семенах 43–45%, – воз-
можный источник не только исходных генов 
высокоактивных ω3 десатураз, но и генов-
регуляторов высокой экспрессии LuFad3A и 
LuFad3B. Получены гибриды F1, сочетающие 
гены сортов, контрастных по содержанию АЛК.  

В полевых условиях 2009 г. выращено по-
коление F1, получены семена F2. Проведен 
анализ их жирнокислотного состава (табл. 2). 
Гибриды F2 характеризуются сниженными, по 
сравнению с родительскими высоколинолено-
выми формами, уровнем АЛК. Самый низкий 
и самый высокий уровень АЛК выявлены у 
гибридов Amon × Lirina № 1 (18,3%) и 
Omega × Amon № 2 (49,7%). В масле исследо-
ванных образцов выявлены повышенные, по 
сравнению с типичным содержанием, уровни 
стеариновой и олеиновой ЖК. Снижение 
уровня полиненасыщенных ЖК может быть 
обусловлено как влиянием погодных условий, 
так и рекомбинацией и взаимодействием генов 
в гибридном потомстве.  

 

 
Рис 2. Кодоминантные маркеры к мутантному  

и дикому типу аллелей генов LuFad3A и LuFad3B  
 (электрофорез в 1,5%-ном геле). По Vrinten (2005)
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Таблица 1 
Содержание ЖК в образцах льна масличного 

Жирные кислоты % Сорт 16 : 0 18 : 0 18 : 1 18 : 2 18 : 3 ЙЧ 

Gold Flax 6,4 3,9 14,7 72,2 1,6 176,9
Amon 6,9 3,4 17,4 69,8 2,4 133,6
Небесный 6,4 3,6 18,2 11,3 58,2 180,6
Ручеек 6,9 5,1 21,4 12,2 51,6 177,8
Lirina 6,6 5,2 23,6 12,3 50,3 176,2
Flanders 5,1 3,2 15,5 15,4 59,6 135,2
Omega 5,5 4,6 20,0 16,3 45,0 170,5
Lirina × Amon № 1 6,1 13,3 32,0 8,2 31,5 129,9
Lirina × Amon № 2 5,8 17,1 31,8 6,3 28,7 118,5
Lirina × Amon № 3 6,2 20,2 25,1 8,3 29,9 119,2
Amon × Lirina № 1 6,6 16,2 37,5 10,0 18,3 102,0
Amon × Lirina № 2 6,4 5,8 24,4 7,6 36,4 135,3
Amon × Lirina № 3 6,4 15,2 29,2 10,1 27,7 120,5
Ручеек × Amon № 1 6,6 16,4 28,5 10,1 26,2 115,6
Ручеек × Amon № 2 6,6 15,6 29,5 10,1 26,1 116,3
Ручеек × Amon № 3 6,4 17,5 28,2 10,7 24,1 110,7
Amon × Ручеек № 1 6,4 4,2 17,0 5,1 46,9 153,0
Amon × Ручеек № 2 5,7 4,9 18,3 4,7 44,0 145,3
Amon × Ручеек № 3 6,3 13,8 26,1 6,9 38,1 140,2
Omega × Amon № 1 6,2 14,8 28,4 9,7 31,7 130,0
Omega × Amon № 2 5,8 4,4 14,7 4,6 49,7 157,6
Omega × Amon № 3 7,0 13,0 40,6 7,7 21,9 110,5
Flanders × Amon № 1 5,9 12,4 36,5 7,4 28,8 124,8
Flanders × Amon № 2 6,0 12,0 24,9 10,9 35,8 140,2
Flanders × Amon № 3 5,7 5,5 31,9 6,8 33,4 132,4

 
Уровень экспрессии генов Fad3 и активность 

соответствующих ферментов зависит от погод-
ных условий года выращивания. По литератур-
ным данным [29], десатурирующие ферменты 
более активны при низких температурах окру-
жающей среды, кроме того, из климатических 
факторов наибольшее влияние на маслообразо-
вательный процесс и накопление жирных кислот 
оказывает влажность почвы в период созревания 
семян [30].  

Для анализа роли условий окружающей сре-
ды в определении химического состава льняного 
масла проанализировали содержание ЖК в масле 
25 сортов урожаев двух лет, характеризующихся 
контрастными погодными условиями (рис. 3).  

Для года, характеризующегося более высо-
кими среднесуточными температурами (19,2°С, 
высокая влажность в период налива и созрева-
ния семян), выявлено снижение содержания не-
насыщенных кислот и увеличение содержания 
насыщенных, стеариновой и пальмитиновой ки-
слот, и мононенасыщенной олеиновой. В срав-
нении с более прохладным годом (17°С) уровень 
АЛК снизился на 3%, линолевой на 2%, тогда 
как на 3% увеличилось содержание олеиновой, 
на 1,5% стеариновой, на 0,5% пальмитиновой 
ЖК (рис. 3). Например, при созревании в усло-
виях низких температур и высокий влажности 
содержание АЛК в масле сорта Gold Flax соста-
вило 8,25%, что значительно превышает харак-
терные для солинных сортов 2% АЛК. 

Для оценки доли генотипической обуслов-
ленности в определении жирнокислотного со-
става льняного масла проведен корреляцион-
ный анализ содержания отдельных жирных ки-
слот в семенах 25 сортов льна масличного двух 
лет, результаты представлены в табл. 2. 

Таблица 2 
Коэффициенты корреляции уровня 

 основных ЖК в  семенах льна урожаев 
 двух лет как показатель взаимного  

стохастического изменения по генотипам  
при изменении условий выращивания 

ЖК r 
18 : 3 0,43* 
18 : 2 0,50* 
18 : 1 0,36 
18 : 0 0,62* 
16 : 0 0,89* 

* Достоверно при α ≤ 0,05. 
 
Наличие достоверной связи между уровнем 

ЖК в масле урожаев разных лет подтвердит 
наличие общих закономерностей изменения 
биохимического состава семени у разных гено-
типов при изменении погодных условий. Кор-
реляции значимы для α-линоленовой, лино-
левой, олеиновой и пальмитиновой кислот. 

 

 

б 

Рис. 3. Размах варьирования содержания ЖК в семенах льна масличного 
Примечание. а – год с низкими среднесуточными температурами (17°С) и высокой влажностью; 

б – год с высокими среднесуточными температурами (19,2°С). 
  – медиана;  – 25–75%; ⊥ – минимум–максимум 
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Высокие коэффициенты Пирсона отмечены 
для насыщенных ЖК (16 : 0 и 18 : 0), что в со-
четании с незначительной разницей значений 
по годам исследования (1,5 и 0,5%) дает осно-
вания предполагать высокую генетическую 
обусловленность и низкую долю влияния по-
годных условий на изменчивость этих призна-
ков. Между содержанием олеиновой кислоты в 
масле урожаев двух лет достоверной связи не 
обнаружено. Уровень данной кислоты по годам 
изменяется в наибольшей степени (3%). Веро-
ятно, данный признак более экологически пла-
стичен.  

Заключение. Исследована возможность ис-
пользования кодоминантных маркеров к генам 
LuFad3A и LuFad3B в селекции льна масличного, 
предположительно, маркер-ассоциированный от-
бор позволит ускорить интрогрессию низколино-
ленового признака в адаптированные генотипы 
[31, 32]. Проведены реципрокные скрещивания 
образцов льна масличного, контрастных по со-
держанию АЛК (18 : 3) в масле семян. Варьиро-
вание уровня АЛК в семенах гибридов F1 соста-
вило 18,3%–49,7%. Исследуемые гены обладают 
аддитивным эффектом, и линии, несущие мута-
цию в отдельном гене, имеют промежуточные 
уровни линоленовой кислоты (табл. 1). Самый 
низкий и самый высокий уровень АЛК выявле-
ны у гибридов Amon × Lirina № 1 (18,3%) и 
Omega × Amon № 2 (49,7%). Для контроля гене-
тической обусловленности содержания АЛК 
будет проведен молекулярно-генетический ана-
лиз по кодоминантным специфическим марке-
рам генов LuFad3А и LuFad3B.  

Исследовано влияние условий года выра-
щивания на биохимический состав льняного 
масла. У высших растений устойчивость к низ-
ким температурам коррелирует с наличием в 
мембранах полиненасыщенных ЖК [33]. По 
нашим данным, умеренная температура окру-
жающей среды (17°C), высокая почвенная и 
атмосферная влажность способствуют накоп-
лению АЛК в семенах льна (увеличение уровня 
18 : 3 в среднем на 3%). Высокая экспрессия 
генов Fad3 десатураз может являться механиз-
мом адаптации к низким температурам. 

Анализ содержания АЛК в семенах 25 сор-
тов льна, выращенных в сходных географиче-
ских, но климатически различающихся услови-
ях, выявил постоянство соотношения различ-
ных генотипов по жирнокислотному составу и 
достоверную взаимозависимость уровня АЛК, 
линолевой, пальмитиновой, стеариновой ЖК в 
образцах двух лет исследований. Таким обра-
зом, у льна высокая генотипическая обуслов-
ленность биохимического состава масла соче-
тается с экологической пластичностью экс-
прессии исследуемых признаков. Разработка 

маркеров для генов биосинтеза жирных кислот 
и объединение их с физиолого-биохимически-
ми подходами исследования может ускорить 
создание генотипов, адаптированных к погод-
ным условиям Беларуси, с заранее спрогнози-
рованным жирнокислотным составом масла. 
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