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Обсуждаются литературные данные о качественном составе классов полярных липидов, составляющих
мембраны растительных клеток. Приведен целый ряд классов фосфо-, глико- и других липидов, а также
гидрофобных соединений, не содержащих ацильных групп. Рассматривается жирнокислотный
состав полярных липидов, состав аминоспиртов, входящих в гликосфинголипиды, и оксикислот,
которыми богаты цереброзиды. Отмечена определяющая роль насыщенных жирных кислот в созда-
нии такого физического состояния мембран, которое является оптимальным для нормального их
функционирования. Акцентирована необходимость и возможность построения трехмерных моделей
биомембран. Предложен логический подход, посвященный наилучшему пониманию роли качествен-
ного многообразия состава липидов в устройстве биомембран. Приведены материалы, свидетельству-
ющие о возможности химической и биологической трансформации липидов в растениях. Рассмотре-
ны некоторые вопросы структуры мембран, в том числе микродомены, ремоделирование бислоя и
везикулярный трафик.
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ВВЕДЕНИЕ

Необходимыми компонентами клеточных мем-
бран являются полярные липиды (ПЛ). ПЛ суще-
ствуют в оводненных клетках в виде обширных би-
молекулярных слоев, имеющих гидрофильную
внешнюю поверхность и гидрофобное внутреннее
пространство. Вместе с пронизывающими бис-
лой белковыми молекулами (интегральными бел-
ками) они образуют основу жидкой мозаичной
структуры биологических мембран и определяют
их функцию [1, 2]. Отдельные области мембран

образуют микродомены, включающие специфи-
ческие белки [3].

Известно, что биологические мембраны являют-
ся латерально неоднородными и включают отделы
(субкомпартменты), различающиеся по своим био-
физическим свойствам и составу. В последние го-
ды множество работ посвящено разгадке основы
этой гетерогенности. Для формализации физико-
химического принципа, подтверждающего такую
латеральную мембранную неоднородность, была
предложена гипотеза мембранного (или липид-
ного) плота (“raft”). Эта гипотеза основана на
факте возникновения в определенных участках
липидного бислоя преимущественных ассоциа-
ций между окружающими ПЛ и холестерином,
сфингогликолипидами, гликозилфосфатидилин-
озит (ГФИ)-связанными белками, интегральными
белками, протеолипидами, содержащими С14-16
жирные кислоты (ЖК) или некоторыми классами
липидов, содержащими повышенную долю насы-
щенных ЖК. Эти участки, образующие четкие,
значительно более упорядоченные домены, обра-
зование которых обусловлено липид-липидными и
липид-белковыми взаимодействиями, было пред-
ложено называть мембранными плотами. Эти пло-

Сокращения: ГЛ и ФЛ – глико- и фосфолипиды; ГФИ —
гликозилфосфатидилинозит; ДАГ, МАГ и ТАГ – ди-, мо-
но- и триацилглицерины (ди-, моно- и триглицериды);
ДГДГ и МГДГ – ди- и моногалактозилдиацилглицерины;
ДФГ – дифосфатидилглицерины (кардиолипины); ЖК и
ЖКОДЦ – жирные кислоты и ЖК с очень длинной цепью;
ИФ3 — инозит-1,4,5-трифосфат; ИФЦ – инозитфосфо-
рилцерамиды; ПГГ – полярная головная группа; ПЛ – по-
лярные липиды; СХДГ – сульфохиновозилдиацилглице-
рины; ФГ и ФИ – фосфатидил-(глицерины и инозиты);
ФГЛ и ФК – фитогликолипиды и фосфатидные кислоты;
ФС, ФХ и ФЭ – фосфатидил-(серины, холины и этанол-
амины); ЭГС – этерифицированные гликозиды стеринов;
ЭР – эндоплазматический ретикулум; N-АФЭ – N-ацил-
фосфатидилэтаноламины.

УДК 581.1

ЛЕКЦИИ
В ЖУРНАЛЕ



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 68  № 2  2021

О КАЧЕСТВЕННОМ СОСТАВЕ ЛИПИДОВ МЕМБРАН РАСТИТЕЛЬНЫХ КЛЕТОК 207

ты имеют размер 10–200 нм и чередуются с менее
организованными и более текучими участками
бислоя [4].

Можно предполагать, что индивидуальные
ПЛ, стерины, интегральные и периферические
белки и некоторые другие соединения содержат-
ся в биомембранах в определенных молярных со-
отношениях. Поэтому один из возможных путей
исследования структуры этих образований может
состоять в установлении такого соотношения, т.
е. в достоверном и точном определении молярно-
го содержания каждого класса ПЛ и всех других
компонентов какой-либо индивидуальной мем-
браны и построении на основе полученных дан-
ных ее теоретической модели. Несмотря на оче-
видный прогресс в биофизике модельных систем,
которая используется для изучения биологических
мембран, в настоящее время возникают значитель-
ные проблемы, связанные с нехваткой данных, ка-
сающихся полного анализа состава липидов в каж-
дой отдельной органелле или конкретном участке
двуслойной мембраны. Выполнение этого анали-
за иногда затруднено из-за значительной сложно-
сти качественного состава липидов в клетках рас-
тений [5].

Таким образом, для понимания строения мем-
бран необходимо прежде всего располагать до-
стоверными сведениями о качественном составе
всех классов ПЛ в изучаемом объекте и, далее, о
их молярном содержании. В имеющихся обзорах
на указанную тему круг обсуждаемых классов ПЛ
мембран часто ограничен и, кроме того, они ино-
гда включает запасные липиды, не свойственные
мембранам, или ПЛ животного происхождения и
микроорганизмов [6–10]. Иногда имеющийся об-
зор посвящен лишь некоторой части многообраз-
ного мира высших растений и водорослей [11]
или, наоборот, охватывает весь огромный раздел
обмена липидов в растениях [12].

Полярные липиды – это различные производ-
ные ЖК, иначе называемые ацилсодержащими ли-
пидами. Эти соединения представляют собой амфи-
фильные молекулы, состоящие из гидрофильной
функциональной группы (иногда заряженной) и
гидрофобных жирнокислотных хвостов. Это свой-
ство позволяет им образовывать сдвоенные слои,
в которых направленные друг к другу углеводород-
ные хвосты контактируют между собой благодаря
гидрофобным взаимодействиям, а гидрофильные
головки направлены в разные стороны и обраще-
ны к водной фазе. Так формируется основная
структура биологической мембраны [2, 13].

Следует пояснить, что в нашей работе термин
“полярные липиды” охватывает все природные
вещества, которые содержат остатки высших ЖК,
соединенные сложноэфирными или амидными
связями с полярными радикалами молекулы, и
уступают триацилглицеринам (ТАГ) по величине

подвижности при адсорбционной хроматогра-
фии, т. е. превышают по величине полярности
ТАГ. Столь широкое применение данного терми-
на является необычным, поскольку чаще всего
его используют только для обозначения совокуп-
ности фосфо- и гликолипидов (ФЛ и ГЛ), назы-
ваемых также “сложными липидами”. Однако
сейчас хорошо известно, что такие представители
“простых” липидов, как моно- и диацилглицери-
ны (МАГ и ДАГ) также служат интегральными
компонентами мембран многих растений. Поэто-
му было бы неправильным не учитывать данные
соединения, наряду со сложными липидами, в
работах по количественному изучению мембран-
ных липидов растительных тканей.

Таким образом, у ФЛ или ГЛ в качестве гидро-
фильных головок могут выступать либо фосфат и
его эфиры, либо гексозы, либо аминогруппа, к
которой иногда присоединена глюкоза или фос-
фат. При гидролизе ПЛ образуются три или более
первичных продукта [14, 15]. Химические форму-
лы перечисленных ПЛ приведены в обзорах [6–10,
15, 16], а их полные химические наименования –
в работах Кейтса [17] и Сristie [18].

Большинство классов ПЛ растительных тка-
ней можно сгруппировать в разделы ФЛ и ГЛ;
группа сфинголипидов растений почти полно-
стью входит в раздел ГЛ (это гликосфинголипиды).

ФОСФОЛИПИДЫ 
РАСТИТЕЛЬНЫХ МЕМБРАН

ФЛ, именуемые также глицерофосфолипидами
обычно состоят из глицерина, этерифицирован-
ного двумя молекулами ЖК, тогда как к третьей
ОН-группе присоединен фосфат, который этери-
фицирован разными азотистыми основаниями
(холином, этаноламином или серином), а также
глицерином или инозитом [6–9, 15, 16]. Таким обра-
зом, к глицерофосфолипидам относятся производ-
ные фосфатидных кислот (ФК; 1,2-диацил-sn-гли-
церо-3-фосфата). ФК – глицерофосфолипиды, не
этерифицированные веществами с упомянутыми
азотистыми основаниями – содержатся в мем-
бранах в ничтожно малом количестве, но играют
важную роль как вторичные мессенджеры в сиг-
нальных путях [16, 19]. В отличие от ФК, фосфа-
тидилхолины (ФХ) в большинстве растительных
объектов являются главным классом среди ПЛ,
составляющих матрикс мембран [6, 7].

Фосфатидилэтаноламины (ФЭ), как известно,
также широко встречаются в мембранах расти-
тельных клеток. Информации о физиологиче-
ской функции ФЭ в растениях получено в насто-
ящее время довольно мало. Известно, что ФЭ яв-
ляются донорами остатка фосфоэтаноламина,
необходимого для удерживания (заякоривания)
белков на наружной поверхности мембран моле-
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кулами фосфатидилинозитгликанов (ФИ-глика-
ны; они же ГФИ) [20]. Помимо ФЭ, могут встре-
чаться фосфатидил-N-метилэтаноламин и фос-
фатидил-N,N-диметилэтаноламин [17]. ФЭ часто
образует форму N-ацетата ФЭ (N-АФЭ), которая
также несет важную физиологическую роль в
жизни растений. Активация метаболизма этого со-
единения связана с клеточными стрессами и, в част-
ности, с патогенным стрессом. При этом N-АФЭ
гидролизуется фосфолипазой D, и насыщенные
N-ацетилэтаноламины действуют как липидные
медиаторы для регулирования ионного потока,
активируя экспрессию генов защиты [21]. Иногда
N-АФЭ могут содержать при атоме азота ацетат
вместо остатков высших ЖК.

Структуру и функции ФЛ-матрикса клеточ-
ных мембран во многом определяют химические
свойства полярной головной группы (ПГГ) ФЭ,
как одних из главных составляющих мембраны.
Свойства ПГГ зависят от входящих в ее состав хи-
мических связей и, прежде всего, от сложноэфир-
ной Р-О-С-связи между остатками фосфорной
кислоты и этаноламином. Химическое расщепле-
ние этой связи достигается лишь в весьма жест-
ких условиях, путем кипячения в сильном (0.4 N)
растворе щелочи [22]. Нами предположено, что
высокая устойчивость Р-О-С-связи обусловлена
тем, что фосфоэтаноламмониевая полярная го-
ловная группа ФЭ представляет собой прочную
семичленную кольцевую структуру с нейтраль-
ным или слабоотрицательным зарядом (рис. 1).
Образование кольцевой ПГГ вызвано внутримо-
лекулярным электростатическим притяжением
противоположно заряженных групп, а также при-
сутствием водородной связи. Благодаря внутри-
молекулярному взаимодействию в кольцевой
ПГГ ее атом азота располагается на близком рас-
стоянии (2.7 Å) от кислородных атомов фосфата,
а из-за отсутствия в этой кольцевой группе ФЭ
свободных доноров/акцепторов водородных свя-
зей она очень слабо гидратирована.

Устранение внутримолекулярного взаимодей-
ствия в кольцевой группе ФЭ достигается ацети-
лированием остатка этаноламина этого соедине-
ния по атому азота уксусным ангидридом. При

этом внутримолекулярная водородная связь раз-
рывается, а полученный таким путем N-ацетамид
ФЭ содержит практически нейтральную NH-груп-
пу и имеет отрицательный заряд, локализован-
ный на атомах кислорода фосфатной группы.
Способность ПГГ N-ацетамида ФЭ к гидратации
как по остатку фосфата, так и NH-группировки рез-
ко возрастает, и потому устойчивость Р-О-С-связи
к гидролизу значительно снижается. Таким обра-
зом, нами обнаружено, что кольцевая группа ФЭ
является прочной негидратируемой кольцевой
структурой, которая, вероятно, играет особую
роль в функционировании мембран [22].

Фосфатидилглицерины (ФГ) всегда содержат-
ся в хлоропластах, являясь необходимым компо-
нентом реакционного центра фотосистемы II, их
тилакоидов. Внешний слой мембран хлоропла-
стов также состоит преимущественно из ФГ и га-
лактолипидов [13]. Представляет значительный
интерес, что ЖК клеток хлореллы включают
транс-3-гексадеценовую кислоту (до 3.5% от сум-
мы ЖК). При этом она почти исключительно со-
средоточена в sn-2-положении ФГ.

В случае дифосфатидилглицеринов (ДФГ;
другое название – кардиолипины) к молекуле ФГ
присоединяется еще один диацилглицерофосфат,
так, что образуется молекула ФЛ, включающая
4 ЖК, 2 фосфата и 3 глицерина. Кардиолипины –
это липиды с уникальными свойствами и обнару-
живаются они исключительно в мембранах, гене-
рирующих электрический потенциал. Эти липиды
имеют тенденцию к образованию неламеллярных
структур, уменьшающих механическую устойчи-
вость бислоя. Тем самым ДФГ инициируют изме-
нения в мембранах (ремоделирование их двуслой-
ной структуры) и делают их более проницаемыми
[23]. Кардиолипины являются специфическим
компонентом внутренней мембраны митохон-
дрий у растений и у животных, синтезируются
ферментами этой мембраны и составляют около
22% от суммы всех ее ФЛ [12, 24]. Помимо ФГ и
ДФГ, возможно существование фосфатидилгли-
церофосфатов и фосфатидил-О-аминоацилгли-
церинов, где аминоацильная группировка R''
представлена остатком лизина, аргинина или
аланина [17].

Фосфатидилсерины (ФС) – кислые ФЛ мем-
бран – являются одной из составляющих фермен-
тативного комплекса протеинкиназы С, формирую-
щей ряд специфических ферментов. Связывание
протеинкиназы С с ионами кальция позволяет фер-
менту вступать в кальций-опосредованное взаимо-
действие с молекулами ФС. Диацилглицерины,
занимая специфические центры в протеинкиназе
С, еще более увеличивают ее сродство с ионами
кальция [22, 24].

Помимо азотистых оснований, глицерофос-
фолипиды могут включать и миоинозит, образуя

Рис. 1. Семичленная кольцевая структура полярной
головной группы фосфатидилэтаноламина.
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фосфатидилинозиты (ФИ) [17, 18, 25]. Кроме
ФИ, в растениях могут встречаться и ди-, и три-
фосфоинозитиды (ФИ(4)-фосфат и ФИ(4,5)-ди-
фосфат; табл. 1). В листьях гороха (Pinus sativum) и
суспензии одноклеточной зеленой водоросли
Chlamidomonas eugametos были найдены лишь со-
единения ФИ(4)-фосфат и ФИ(4,5)-дифосфат [26];
эти же классы ПЛ были найдены и в Arabidopsis
thaliana [44] и в Dunaliella salina [45]. Однако ди-
фосфоинозитиды могут встречаться, помимо
главного изомера (ФИ(4)-фосфат), также в виде
ФИ(3)-фосфата или ФИ(5)-фосфата, как это было
обнаружено в Chlamydomonas [27], а трифосфои-
нозитиды могут образовывать, помимо изомера
ФИ(4,5)-дифосфат, ФИ(3,4)-дифосфат и ФИ(3,5)-ди-
фосфат [28, 29]. ФИ можно извлечь из ткани
только после добавления в экстрагент небольшо-
го количества минеральной кислоты, причем
сдвиг рН не может быть заменен увеличением
ионной силы экстрагента. По-видимому, кислота
необходима для разрыва прочных ионных связей
между сильно полярными группировками липид-
ных молекул и нерастворимыми полимерами
клетки.

К ФИ через посредство олигосахарида могут
присоединяться специфические белки наружной
поверхности мембраны. ФИ с присоединенным к
одной из гидроксильных групп инозита олигоса-
харидом (гликаном) называют фосфатидилино-
зитгликанами. Связь белков с этими молекулами
осуществляется через фосфоэтаноламин. ФИ-
гликаны могут выполнять в мембране “якорную”
функцию и отсюда их другое название – ГФИ-за-
якоренные белки. Считается, что при этом белок
может образовывать ковалентную связь с ФИ-
гликаном (например – щелочная фосфатаза), а
отделение белка от поверхности мембраны про-
исходит под действием фосфолипазы С [24]. Эти
соединения найдены в арабидопсисе, рисе и мно-
гокореннике (Spirodela oligorrhiza; род травяни-
стых растений из подсем. Рясковые или Lem-
noideae) [30]. Cтановится все более очевидным,
что некоторые ПЛ, помимо обеспечения среды
для работы мембранных белков, во многих случа-
ях способны влиять на их структуру и функции.
Особенно это касается высокополярных заря-
женных ФЛ, каковыми являются ФИ и ФС, кото-
рые могут оказывать подобное влияние [46].

Возможно существование других вариантов
структуры глицерофосфолипидов: лизоформ ря-
да ФЛ (таких, как ФЭ, ФХ, ФС и ФК), в которых
молекула содержит лишь один остаток ЖК, а также
моноацилмоноалкилфосфатидов (образующихся
из ФЭ или ФХ) и диалкилфосфатидов (образую-
щихся из ФГ или фосфатидилглицерофосфата)
[17]. Такие ФЛ, как плазмалогены, у которых в
первом положении глицерина находится не ЖК,
а остаток спирта с длинной алифатической це-

пью, связанный простой эфирной связью, до на-
стоящего времени в растениях не найдены. Также
не найдены в растительных объектах фосфосфин-
голипиды, в которых сфингомиелин связан с фос-
фохолином в качестве полярной головной группы.

ФЛ участвуют в построении всех видов клеточ-
ных мембран; в основном состоят из ФЛ мембра-
ны эндоплазматического ретикулума (ЭР) и ми-
тохондрий. Даже олеосомы – сферические мас-
ляные тела, формируемые в ЭР и состоящие из
ТАГ, окружены монослоем из фосфолипидов,
который содержит особые интегральные белки
олеозины, а также и ряд других белков [13].

ГЛИКОЛИПИДЫ И ДРУГИЕ
ЛИПИДЫ МЕМБРАН

Специфичной особенностью растений являет-
ся наличие в их мембранах, помимо ФЛ, также и
гликолипидов, которые являются липидными
производными сахаров [6, 10, 30, 31, 47]. В данном
разделе речь пойдет о таких пяти группах глико-
липидов, как гликозилдиацилглицерины, суль-
фохиновозилдиацилглицерины (СХДГ), эфиры
гликозидов стеринов (ЭГС), эфиры глюкозы и
сахарозы и, наконец, гликосфинголипиды.

В молекулах группы 1 ГЛ – гликозилдиацилг-
лицеринов – к гидроксильной группе диацилглице-
рина гликозидной связью присоединяются моно-,
ди- или трисахариды. Это моно-, ди- и тригалакто-
зилдиацилглицерины (МГДГ, ДГДГ и ТГДГ). Кро-
ме того, что в растительных объектах найдены
ТГДГ (табл. 1), найдены также и 6-О-ацил-МГДГ
или 6-О-ацил-ДГДГ [14]. Хлоропласты содержат
ГЛ, которые являются основными компонентами
тилакоидных мембран, но встречаются также и во
внешней мембране. ГЛ не формируют истинный
бислой, однако присутствие их клиновидных мо-
лекул важно для образования изгибов мембран и
формирования тилакоидов. Форма молекул ГЛ
способствует также встраиванию белков в липид-
ный слой мембраны [13].

Последовательное добавление к МГДГ (β-D-
гал-ДАГ) остатков α-D-галактопиранозила в по-
ложении С6 галактозы приводит к образованию
не только ДГДГ (α-D-гал(1,6)-β-D-гал-ДАГ), но
и три- (две формы) и тетрагалактозилдиацилгли-
церинов (также две формы) [18]. Добавление
остатков β-D-галактопиранозила приводит к полу-
чению еще и all-β-дигалактозил-, all-β-тригалакто-
зил- и all-β-тетрагалактозилдиацилглицеринов.
Однако не ясно, содержатся ли все эти компонен-
ты в мембранах клеток растений, в частности,
мембранах пластид. Кроме того, из корней куку-
рузы выделен ацилгалактопиранозилэтандиол. А
в прорастающих бобах мунг (Phaseolus mungo L.)
найден рамнозилированный тригалактолипид
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(гексадецилрамнопиранозилглицерин, включаю-
щий три галактопиранозильных остатка) [18].

В результате воздействия ферментов при по-
вреждениях клеток возможно образование неко-
торых производных МГДГ и ДГДГ. Уменьшение
количества ацильных групп приводит к возник-
новению моногалактозилмоноглицеридов, дига-
лактозилмоноглицеридов и all-β-дигалактозилмо-
ноглицеридов. Присоединение ацильных групп к
положению С6 терминала галактозы приводит к
получению ацилированных форм моногалактозил-
моноглицеридов, МГДГ и ДГДГ. Следует иметь в

виду, что МГДГ и ДГДГ при гомогенизации кле-
ток могут подвергаться действию ферментов аци-
лтрансферазы и гидролазы ацилов эфиров. Воз-
можно также образование оксилипинов одной или
обеих полиненасыщенных ацильных групп в соста-
ве МГДГ и ДГДГ; не установлено, задействован ли
при этом ферментативный катализ [18].

Помимо гликозилдиацилглицеринов, важны-
ми компонентами мембран растительных клеток,
в первую очередь мембранных систем хлоропла-
стов и других форм пластид являются СХДГ
(группа 2 ГЛ), в которых к гидроксильной группе

Таблица 1. Некоторые необычные классы ПЛ, встречающиеся в составе мембран растительных клеток*

* Помимо известных ФЛ и ГЛ, а также их лизоформ и оксилипинов в составе МГДГ и ДГДГ.

№ Наименование Объект Ссылка

1. Фосфатидилметил- и фосфатидил-N,N-диметил-этаноламины Эукариоты  [7, 9, 17]
2. N-ацетаты ФЭ Высшие растения  [21]
3. Фосфатидилглицерофосфаты Эукариоты  [17]
4. Фосфатидил-О-аминоацилглицерины Эукариоты  [17]
5. ФИ(4)-, ФИ(3)- и ФИ(5)-фосфаты Pinus sativum, 

Arabidopsis thaliana, 
Chlamidomonas

 [7, 9, 26, 27]

6. ФИ(4,5)-, ФИ(3,5)-дифосфаты P. sativum, A. thaliana, 
Dunaliella salina

 [7, 9, 26, 28, 29]

7. ФИ-гликаны, ковалентно связанные с белками Рис, A. thaliana,
Spirodela oligorrhiza

 [20, 24, 30]

8. Моноацилмоноалкилфосфатиды (из ФЭ или ФХ) Эукариоты  [17]
9. Диалкилфосфатиды (из ФГ или фосфатидилглицерофосфата) Эукариоты  [17]

10. Три- и тетра-галактозилдиацилглицерины Клубни картофеля,
листья шпината

 [6, 10, 14]

11. Ацилгалактопиранозилэтандиолы Корни кукурузы  [10, 18]
12. Гексадецилрамнопиранозилглицерины Бобы Phaseolus mungo L.  [10, 18]
13. Моно-, ди- и all-β-ди-галактозилмоноглицериды Высшие растения  [10, 18]
14. Ацилированные формы МГДГ,

ДГДГ и моногалактозилмоноглицеридов
Пшеница, шпинат  [14]

15. Пальмитоил-β-D-глюкозид β- ситостерина Высшие растения  [17]
16. 1,2,3-три-О-капроил- α -D-глюкопираноза Высшие растения  [18]
17. D-глюко- и β-D-манно-пиранозил-N-ацилфитосфингозины Высшие растения  [17]
18. Ди- и тригексозиды церамидов и тригексозид-N-ацетил-галактоза-

мин церамидов
Эукариоты  [15, 17]

19. N-aцилфитосфингозил-фосфорилинозиты (ФГЛ) Корни кукурузы,
листья табака

 [17, 18, 31, 32]

20. Инозитфосфорилцерамиды Кукуруза, табак  [18, 33–36]
21. Диацилглицеротриметилгомосерины Dunaliella salina  [28, 37, 38]
22. Диацилглицерогидроксиметил-триметилаланин Chlamydomonas reinhardtii  [37–40]
23. 3-Ацетил-1.2-диацилглицерины Euonimus  [41]
24. Моно-, ди- и триацильные производные гликозида 

этиленгликоля
Семена пшеницы  [42]

25. Ацильные производные 1-О- β-D-глюкопиранозилэтиленгликоля Семена пшеницы  [43]
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диацилглицерина гликозидной связью присоеди-
нен сульфохиновопиранозил. СХДГ являются
единственными растительными сульфолипидами
[10, 18, 48–50]. СХДГ содержат остаток глюкозы,
к которой присоединена группа сульфоновой
кислоты; эта часть молекулы липида служит по-
лярной головкой. СХДГ относятся к кислым по-
лярным липидам и найдены только у растений,
составляя около 10% от общего содержания ли-
пидов мембран. СХДГ сосредоточены главным
образом во внутреннем слое мембран хлоропла-
стов. СХДГ вместе с ФЛ определяют поверхност-
ный заряд мембран, а также влияют на функцио-
нальную активность белковых комплексов тила-
коидных мембран [13].

В раздел ГЛ многие авторы включают также
класс гликозидов стеринов [51], которые не со-
держат остатков ЖК, и потому, по нашей града-
ции, не являются липидами (см. выше). В то же
время существуют и сложные эфиры гликозидов
стеринов с ЖК (ЭГС), которые, таким образом,
уже несомненно являются ПЛ и относятся к ГЛ
(группа 3) [6]. ЭГС представляют собой широко
распространенный класс гликолипидов расте-
ний. Из стеринов в них, как правило, встречается
стигмастерин. ЭГС могут образовывать дисаха-
ридные производные, из которых только целло-
биозиды (β-1,4) и гентиобиозиды (β-1,6) в даль-
нейшем могут удлиняться до три-, тетра- и пента-
сахаридных цепей [18]. В растениях встречаются
глюкопиранозиды стеринов, преимущественно
ситостерина и стигмастерина, а также 6-пальми-
тоил-β-D-глюкозид β-ситостерина [17]. Эти мо-
дифицированные стероиды широко встречаются
у растений, однако не все исследователи призна-
ют, что они вместе с остальными ГЛ являются
компонентами мембран.

К гликолипидам (группа 4) относятся также
эфиры глюкозы и сахарозы с коротко- (до С12) и,
возможно, среднецепочечными ЖК, которые мо-
гут иногда составлять более 80% эпикутикуляр-
ных экссудатов (экстрацеллюларный материал
эпидермальных поверхностей) некоторых расте-
ний – сем. Solanaceae, томатов, табака. Эти со-
единения могут включать до трех остатков капри-
ловой кислоты, как, например, в 1,2,3-три-О-ка-
проил-α-D-глюкопиранозе [18]. К ГЛ (группа 5)
относится и группа гликосфинголипидов [52, 53].
Необходимо отметить, что, помимо этой группы,
существует исходный вид простых сфинголипи-
дов, которые не содержат в своем составе остатков
сахаров и имеют название церамиды (N-ацил-
сфингозины или сфингенины). Гликосфинголи-
пиды являются производными церамидов и
включают: 1- цереброзиды (они же глюкозилце-
рамиды, церамидгексозиды или глюкозиды N-
ацилсфингозинов), 2 – ди- и полигексозиды це-
рамидов и 3 – фитогликолипиды (ФГЛ), которые

иногда называют инозитфосфорилцерамидами
(см. ниже) [17, 32, 54].

Цереброзиды образуются при взаимодействии
церамидов через гидроксильные группы с други-
ми радикалами, в частности, с углеводами [15, 17,
55, 56]. Растительные цереброзиды содержат от од-
ного до четырех остатков сахаров (глюкозы и ман-
нозы) в цепи. Примером таких соединений может
служить 1-О-β-D-глюкопиранозил-N-ацилфитос-
фингозин, где R – 2-окси-(пальмитоил, стеароил,
бегеноил или лигноцерил) [17]. Исходными мож-
но считать два моноглюкозилцерамида, содержа-
щих остатки либо β-D-глюкопиранозила, либо
β-D-маннопиранозила, из которых первый преоб-
ладает в фотосинтезирующих тканях. Глюкопира-
нозилцерамиды могут дополнительно присоеди-
нять по одному остатку маннозы или глюкозы, об-
разуя диглюкозилцерамиды. Те из последних,
которые содержат остаток маннозы на терми-
нальном конце, могут присоединять еще остатки
маннозы или глюкозы, образуя два три- и два тет-
раглюкозилцерамида с разным соотношением
остатков двух сахаров [18]. Примером дигексози-
дов церамидов могут служить церамидлактозиды
(1-О-β-D-галактопиранозил-О-β-D глюкопира-
нозил-N-ацилсфингозины) [17]. Показано суще-
ствование еще и тригексозидцерамид-N-ацетилга-
лактозамина [20]. Следует иметь в виду, что каж-
дый из моно-, ди- и тригексозидов церамидов
образуют при адсорбционной хроматографии по
две хроматографических зоны, содержащие со-
единения либо с нормальными ЖК, либо с гид-
роксиЖК [15]. В полигексозидах церамидов, как
правило, гликозидная часть представляет собой
олигосахаридную цепь, содержащую от двух до
шести моносахаридов.

Помимо цереброзидов и полигексозидов це-
рамидов, группа гликосфинголипидов включает
ФГЛ, которые представляют собой N-ацилфи-
тосфингозилфосфорилинозиты, связанные гли-
козидной связью с остатками ряда моносахари-
дов или полисахаридных групп [17, 18, 30, 33];
структура их установлена лишь в общих чертах
[32, 34, 57]. Кроме инозита, фосфора и сфингозино-
вых оснований, содержащихся в молекуле ФГЛ,
там могут присутствовать еще до десяти различ-
ных компонентов, включающих, возможно, до 16
и даже более остатков моносахаридов [17, 18, 30,
33, 58]. В ФГЛ церамид-1-фосфат связан с глюко-
зилированным инозитом фосфодиэфирной связью
[18]. Центральной частью (ядром) молекулы ФГЛ
являются инозитфосфорилцерамиды (ИФЦ), ко-
торые, возможно, могут встречаться в раститель-
ных тканях и в свободном состоянии. В других ра-
ботах предполагается, что ИФЦ (другое их обозна-
чение – фосфорилсфинголипиды) могут содержать
в своем составе различные полисахаридные остатки
и представляют собой разнообразную группу
сфинголипидов, присутствующих в высших рас-
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тениях и грибах; здесь, вероятно, обозначение
ИФЦ приравнивается к ФГЛ [32]. Известна лишь
предполагаемая структура ядра для главных раз-
новидностей ИФЦ из кукурузы и табака [32–34,
37, 35]. Присутствие в молекулах ФГЛ различных
полисахаридных групп препятствует возврату
этих соединений в органическую фазу из водной
при очистке экстракта, приводя к недооценке их
содержания в растительных тканях [32, 34].

Первые данные о существовании ФГЛ в корнях
кукурузы и их структуре получены Сarter с соавт.
[33]. Позднее, ссылаясь на эту работу, некоторые
авторы приводят возможные формулы этих ве-
ществ [17, 18, 30, 32]. Кроме того, ФГЛ обнаружены
в листьях табака Hsieh с соавт. [34] и Kaul с соавт.
[35], на которых также ссылаются в упомянутых бо-
лее поздних работах [18, 32]. Присутствие ИФЦ
показано, по крайней мере, в 7 различных растени-
ях [32]. Церамидная часть ИФЦ обычно состоит из
гидроксисфинганина или гидроксисфингенина и
С24-гидроксиЖК. В свою очередь, в фосфорил-
сфинголипидах гидроксильная группа этерифици-
рована фосфатом или фосфохолином [32]. Функ-
ции ИФЦ в растениях изучены еще недостаточно;
известно, что они могут служить, аналогично ГФИ,
как якорь для удерживания белков.

Гликосфинголипиды, также как все упомянутые
выше ПЛ, активно участвуют в создании структуры
мембран, и, кроме того, являются метаболически-
ми посредниками ряда клеточных процессов, таких
как развитие пыльцы, передача сигнала трансдук-
ции нa абсцизовую кислоту и ответная реакция
растений на гипоксию и атаку патогенов. Гликос-
финголипиды, включая ФГЛ, входят в состав ЭР
и плазмалеммы [59].

Основа гликосфинголипидов – церамиды –
это амиды ЖК с высшими аминоспиртами [17, 25,
30]; последние иногда называют длинноцепочеч-
ными ди- или тригидроксиоснованиями, или
сфингооснованиями [15]. Наименования этих со-
единений, встречающиеся в литературе, к сожале-
нию, часто довольно сильно различаются у разных
авторов. Высшие аминоспирты в сфинголипидах
обычно могут варьировать по длине цепи между
С16 и С20 и подвергаться гидроксилированию и/или
десатурации. Двойная связь в Δ8-положении мо-
жет находиться как в цис-, так и транс-конфигу-
рации, и соотношение этих изомеров варьирует в
разных объектах. Двойная связь в Δ4-положении
обычно присутствует в транс-конфигурации [50].

Высшие аминоспирты представлены, как пра-
вило, производными или гомологами насыщенного
С18-аминодиола сфинганина (дигидросфингозина;
2-D-аминооктадекандиол-1,3-D). В этот класс
веществ входят С18- и С20-аминоспирты, которые
могут быть диолами или триолами, а также быть
насыщенными или мононенасыщенными. К С18-
аминоспиртам, помимо дигидросфингозина, от-

носятся сфингозин, фитосфингозин и дегидро-
фитосфингозин, из которых первые два – диолы,
а вторые два – триолы. Двойная связь имеется в
сфингозине и дегидросфингозине. Из С20-амино-
спиртов наиболее известны насыщенные С20-ди-
гидросфингозин и С20-фитосфингозин [12]. По
другим данным, из длинноцепочечных основа-
ний наиболее часто встречаются 4-гидроксис-
финганин (триол; t18:0; он же фитосфингозин),
4-гидрокси-8-сфингенин (t18:18), дигидросфин-
гозин (диол; d18:0; он же сфинганин), 8-сфинге-
нин (d18:18), 4-сфингенин (d18:14, известный как
сфингазин) и 4,8-сфингадиенин (d18:24,8) [50].

Таким образом, сфинголипиды содержат в мо-
лекуле высший аминоспирт, включающий гид-
роксильные группы и аминогруппу, благодаря
которой эти липиды имеют слабощелочные свой-
ства. К аминогруппе аминоспиртов амидной свя-
зью (значительно более прочной, чем сложно-
эфирная) присоединена ЖК, которая содержит
не более двух двойных связей. Гидролиз амидной
связи для получения свободных оснований и ЖК
из сфинголипидов обычно выполняют кипячени-
ем в 1М метанольном растворе NаОН в течение 18
ч [13, 22] или в 2N водно-метанольном растворе
HCl в течение 5 или 18 ч [17].

В свободных церамидах из высших амино-
спиртов преобладают производные триола фи-
тосфингозина, например, триолы с добавлением
или без добавления цис/транс-двойных связей при
С8. В фитогликолипидах также преобладают трио-
лы. В цереброзидах диолы и триолы встречаются в
равных пропорциях с преобладанием 8-сфингени-
на, 4,8-сфингадиенина и 4-гидроксисфинганина
(фитосфингозина) [10, 18, 60]. Только четыре
высших аминоспирта найдены в цереброзидах
арабидопсиса: 4-гидрокси-8-цис-сфингенин,
4-гидрокси-8-транс-сфингенин, 8-транс-сфин-
генин и 8-цис-сфингенин. Из них главным ком-
понентом является 4-гидрокси-8-цис-сфингенин,
сопровождаемый преимущественно 2-оксинерво-
новой кислотой (С24:1-оксикислота) [61]. Помимо
высших аминоспиртов, цереброзиды включают
жирные кислоты с очень длинной цепью
(ЖКОДЦ; до 78% от суммы всех ЖК). Кроме то-
го, в цереброзидах могут содержаться до 14 видов
оксикислот (см. ниже).

Обычно ПЛ сопутствуют в мембранах стерины
и гликозиды стеринов, которые по нашей града-
ции не входят в состав липидов, поскольку не со-
держат ЖК. Так, в плазмалемме есть ситостерин,
стигмастерин и кампестерин и лишь следы холесте-
рина. Кроме того, растительные ткани (особенно
семена) содержат сложные эфиры стеринов и ЖК,
которые из-за их большой хроматографической
подвижности относятся не к ПЛ, а к нейтральным
липидам. Стерины также амфифильны: гидрок-
сильные группы образуют гидрофильную головку,
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а циклопентанпергидрофенантрен с боковыми за-
местителями играет роль гидрофобного хвоста.
Стерины содержатся в наружной мембране мито-
хондрий, ЭР и плазмалемме. Известно, что обога-
щение отдельных участков мембран стеринами
необходимо, в частности, для стабилизации ак-
тивной конформации молекул НАДФ·Н-оксида-
зы в этих участках.

Среди ПЛ одноклеточной водоросли Dunaliella
salina, обитающей преимущественно в соленых
морях, обнаружено значительное количество (8%
от общих липидов плазматической мембраны)
диацилглицеротриметилгомосерина, количество
которого возрастает в 1.7 раза (в отличие от других
ПЛ) при увеличении засоления среды выращива-
ния в два раза [28]. Это соединение найдено и в
водоросли Chlamydomonas reinhardtii [36, 37]. Кроме
того, в водорослях обнаружен диацилглицерогид-
роксиметилтриметилаланин. Эти два соединения
представляют собой N-метилированные гидрок-
сиаминокислоты и называются бетаин липидами
[38, 39].

Помимо ПЛ и стеринов, в составе внутренних
мембран митохондрий и в тилакоидных мембра-
нах важными функциональными компонентами
служат изопреноиды и их производные, в частно-
сти каротиноиды и их эфиры с ЖК, убихиноны и
пластохиноны. Каротиноиды представляют со-
бой тетратерпены и являются углеводородами,
содержащими несколько ненасыщенных связей.
Эта группа включает в себя до 70 пигментов, со-
держащихся в разных растениях и грибах. Кароти-
ноиды обычно рассматривают как производные
ликопина, который обнаружен в плодах томатов и
других растений.

В природных соединениях часто встречаются
моно- и диацильные производные алкен-1-ило-
вых эфиров глицерина, а также ацилалкиловые
эфиры глицерина (моно- и диацильные произ-
водные алкилглицеринов) [17]. В созревающих
семенах пшеницы найдены гликозилдиглицериды,
а также диольные гликолипиды, которые пред-
ставляют собой ацильные производные 1-О-β-D-
глюкопиранозилэтиленгликоля [42]. Этими же
авторами в созревающих семенах кукурузы найден
аналогичный класс диольных гликолипидов –
ацильное производное 1-О-β-D-галактопиранози-
лэтиленгликоля. Предполагается, что в семенах
пшеницы содержатся моно-, ди- и триацильные
производные гликозида этиленгликоля. При этом
моноацильные производные по величине Rf близки
к МГДГ, а ди- и триацильные не отделяются от
свободных стеринов и ДАГ соответственно [41].

Нами обнаружиены новые, не отмеченные в
них ранее липидные компоненты в зрелых семе-
нах сои [62]. Так, наряду с ДАГ и МАГ, обнаруже-
ны неидентифицированные липиды, близкие к
этим глицеридам по Rf; некоторые из них сохра-

няются и после омыления. Возможно, что эти зоны
включают высшие алифатические спирты и/или
О-диалкиловые эфиры глицерина, а также 1-О-
моноалкиловые эфиры глицерина [22]. Помимо
спиртов и простых эфиров, во фракциях мало-
полярных липидов могут содержаться терпены и
токоферолы, которые были предположительно
идентифицированы в незрелых семенах сои [63].
Кроме того, в семенах сои могут содержаться
эфиры каротиноидов и терпенов с ЖК, а также
ацилированные гликозиды этиленгликоля, кото-
рые найдены в семенах кукурузы и пшеницы [64].
Помимо обычных ДАГ, в семенах и присемянни-
ках бересклета (Euonymus L.) и ряда других расте-
ний содержатся ацетилДАГ (3-ацетил-1,2-диа-
цил-sn-глицерины). В этих оптически активных
соединениях две ОН-группы остатка глицерина
этерифицированы высшими ЖК, а одна – уксус-
ной кислотой [40].

В растительных объектах найдены также и
протеолипиды. Они представляют собой инте-
гральные гидрофобные белки биомембран и мо-
гут быть выделены из этих мембран только в виде
комплексов с липидами. В растительных объек-
тах протеолипиды обнаруженыв семенах сои [65],
злаков [66] и Guizotia abissinica Cass. [67], в соевом
масле [68] и в протопластах листьев гороха [69].
Ранее, после применения исчерпывающей экс-
тракции липидов, нами показано присутствие в
зрелых семенах сои около 20 неизвестных компо-
нентов ПЛ [62].

ЖИРНОКИСЛОТНЫЙ СОСТАВ
ЛИПИДОВ МЕМБРАН

В отличие от ТАГ, полярные, или конституци-
онные, липиды растительных тканей характери-
зуются более разнообразным набором ЖК за счет
многочисленных минорных компонентов и про-
дуктов удлинения цепей кислот. Эти особенности
обусловливают богатство структурных модифи-
каций мембранных липидов, связанное с их
функциональным многообразием.

Полярные липиды в основном содержат ЖК с
14–18 атомами углерода. Большинство этих ЖК
является ненасыщенными и имеют 1–3 двойные
связи, как правило, не сопряженные. Эти двой-
ные связи всегда находятся в цис-конфигурации и
крайне редко – в транс-положении. Последние
имеются в транс-гексадецен-3-овой, элаидино-
вой (транс-октадецен-9-овой), брассидиновой
(транс-докозен-13-овой), элеостеариновой (цис,
транс, транс-октадекатриен-9,11,13-овой) ЖК, а
также в высших Δ4-транс или Δ8-транс-амино-
спиртах сфинголипидов. Нами приняты следую-
щие сокращенные обозначения индивидуальных
ЖК (на примере α-линоленовой кислоты:
18:3Δ9,12,15, где указано количество атомов С в це-
пи, число двойных связей и номера атомов, от ко-
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торых отходит двойная связь, считая от карбок-
сильной группы (знак Δ). Эту кислоту можно обо-
значить как ω3-ЖК, поскольку последняя двойная
связь расположена в ней в положении С-3 от ме-
тильного конца ЖК. Аналогично, ЖК 18:2Δ9,12 (ли-
нолевая), а также и 18:3Δ6,9,12 (γ-линоленовая) мо-
гут быть обозначены как ω6-ЖК.

α-Линоленовая кислота имеет особое, уни-
кальное значение среди других ЖК в жизни рас-
тений. Независимо от генотипа растения α-лино-
леат всегда доминирует в липидах хлоропластов,
где его уровень в галактолипидах тилакоидов мо-
жет достигать 95%. Исходя из этого рассчитано,
что во всей совокупности ЖК, содержащихся в
живом веществе биосферы, доля α-линоленовой
кислоты превышает 90%. Преобладание этой ЖК
в хлоропластах, где она играет как структурную,
так и метаболическую роль связаны с особенно-
стями ее строения: СН3СН3СН=СНСН2СН=
СНСН2СН=СН(СН2)7СООН.

На метильном конце цепи α-линоленовой
кислоты расположена незаряженная система из
трех двойных связей, отделенных от метильной
группы 3, 6 и 9 атомами С, соответственно. Инте-
ресно, что аналогичная система двойных связей
содержится и в цепи структурного аналога α-ли-
нолеата – гексадекатриеновой кислоты (16:3Δ7,10,13),
которая встречается только в хлоропластах.

Значение данной ω-3,6,9-системы двойных
связей состоит в том, что она способна принимать
спиралевидную конформацию, которая образует
тесную ассоциацию со спиральными цепями мем-
бранных белков пластидных ламелл благодаря
гидрофобному взаимодействию этой системы с
π-орбиталями остатков ароматических амино-
кислот. При построении фотосинтетических субъ-
единиц хлоропласта наиболее плотная упаковка га-
лактолипидов, включая указанные ЖК, осуществ-
ляется не только с белками, но и с пигментами и,
главным образом, с хлорофиллом. При этом
обеспечивается оптимальная пространственная
ориентация гидрофильных фоторецепторных
порфириновых структур хлоропласта на поверх-
ности липопротеиновых мембран и возможность
быстрого переноса электронов в безводной среде
с низкой диэлектрической постоянной [70].

В составе полиненасыщенных ЖК можно вы-
делить две группы этих соединений. В первой
группе биосинтез происходит по пути образова-
ния ЖК с регулярным положением цис-двойных
связей в углеводородной цепи с участием мем-
бранных ω6- и ω3-ацил-липидных десатураз, а во
второй – с последующим образованием Δ5-ЖК
при участии фронтальной Δ5-ацил-липидной де-
сатуразы [71]. Наличие таких Δ5-ЖК, как таксо-
леиновая (18:2Δ5,9), эфедриновая (18:2Δ5,11), пиноле-
новая (18:3Δ5,9,12), конифероновая (18:4Δ5,9,12,15), скиа-
доновая (20:3Δ5,11,14), юнифероновая (20:4Δ5,11,14,17) и

кислота 20:2Δ5,11 является отличительным призна-
ком фотосинтезирующих и не фотосинтезирую-
щих тканей голосеменных (Pinophyta) [72, 73], в
том числе и сем. Саговниковых (Cycadaceae) [74].
Δ5-ЖК присутствуют в липидах семян сем. Люти-
ковых (Ranunculaceae), тканей мхов, лишайни-
ков, грибов и микроводорослей [71]. При этом со-
держание Δ5-ЖК может составлять до 30% от
суммы ЖК и более. Фронтальная Δ5-десатураза
принимает участие и в образовании таких важных
для человека Δ5-ЖК, как арахидоновая (20:4Δ5,8,11,14)
и эйкозапентаеновая (20:5Δ5,8,11,14,17), которые так-
же характерны для наиболее древних в эволюци-
онном отношении семейств растений. При этом
синтез 20:4Δ5,8,11,14 и 20:5Δ5,8,11,14,17 осуществляется
из дигомо-γ-линоленовой (20:3Δ8,11,14) и эйкоза-
тетраеновой (20:4Δ8,11,14,17) кислот соответственно
[75]. Можно видеть, что из перечисленных Δ5-ЖК
18:4 и 20:4, также как и эйкозапентаеновая кисло-
та (20:5), являются ω3-ЖК; 18:3 и 20:3, также как
и арахидоновая кислота (20:4), представляют со-
бой ω6-ЖК; 18:2 и 20:2 относятся к ω9-ЖК, а
эфедриновую кислоту можно считать ω7-ЖК.

Ранее нами показано, что наиболее прочно
удерживаемые липиды мембран, как правило,
бывают обогащены насыщенными ЖК и, в част-
ности, пальмитиновой кислотой (16:0). С увели-
чением полярности в ряду отдельных фракций,
полученных из суммарных липидов, возрастает
содержание 16:0 в сумме ЖК данной фракции [76,
77]. Учитывая, что выделенные нами высокопо-
лярные липиды (ВПЛ), представляющие собой
“аннулярные липиды” или липиды микроокру-
жения ферментов, как раз и являются наиболее
важными в составе мембран, можно говорить о
физиологическом значении этой закономерно-
сти. Как известно, насыщенность алифатических
остатков ПЛ определенного класса обратно про-
порциональна текучести (fluidity) последних [78].
Следовательно, существование отмеченной нами
обратной корреляции указывает на то, что диаци-
лглицериновые радикалы мембранных ПЛ зна-
чительно уступают ТАГ тех же растений по вели-
чине текучести. Весьма вероятно, что в мембра-
нах высших растений и водорослей содержание
пальмитиновой кислоты не может снижаться ни-
же определенного уровня. Полученные данные
позволяют заключить, что для создания жидко-
кристаллической структуры клеточных мембран
высших растений и водорослей требуются ациль-
ные остатки с менее высокой текучестью, чем те,
которые необходимы для ферментативной моби-
лизации запасных масел при возобновлении роста
[76]. Известно, что насыщенные липиды способ-
ствуют образованию относительно упорядоченных
мембранных доменов, которые избирательно
включают определенные липиды и белки [4]. По-
мимо обычных насыщенных ЖК в рстениях мо-
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гут встречаться аналогичные ЖК с разветвленной
цепью; так, в липидах голосеменных найдены три
насыщенные ЖК с разветвленной цепью – анте-
изо-13:0, антеизо-15:0 и антеизо-17:0 [72, 74].

ВПЛ, состоящие главным образом из ФИ, ФС,
ФГЛ и протеолипидов, как правило, бывают обо-
гащены С20-26-ЖК, способными, благодаря своей
длине, входить одновременно в обе половины
бислоя мембраны, дополнительно скрепляя ее
[75]. Установлено, что синтез ЖКОДЦ в эпидер-
мисе имеет важное значение для контроля проли-
ферации клеток и, тем самым, для регуляции роста
растений. Этот контроль может осуществляться пу-
тем воздействия на биосинтез цитокининов в со-
судистой системе и изменение активности деле-
ния клеток при ростовых процессах [79].

В течение последних десятилетий показано,
что в растительных тканях широко распространены
оксилипины, которые представляют собой продук-
ты перекисного окисления ацильных остатков ди-
и триненасыщенных ЖК в полярных и нейтраль-
ных липидах под действием реактивных форм
кислорода или липоксигеназных ферментов [80].

Уже упоминалось, что цереброзиды содержат
значительное количество оксикислот; главным
образом это насыщенные α-оксикислоты. α-Ок-
сикислоты образуют гомологический ряд с чет-
ным числом атомов С общей формулы
СН3(СН2)nСН(ОН)СООН (n – нечетное число,
от 7 до 21) [17]. Примером таких оксикислот мо-
жет служить 2-оксипальмитиновая (16:0h), а пре-
обладают среди них 16:0h, 20:0h и 24:0h [10, 16,
60]. Здесь буква h обозначает “hydroxy”. В дрож-
жах и грамотрицательных бактериях встречаются
β-оксикислоты; примером насыщенных β-окси-
кислот является 3-оксипальмитиновая кислота.
3-Оксикислоты D-ряда являются промежуточны-
ми продуктами биосинтеза ЖК, а 3-оксикислоты
L-ряда – промежуточными продуктами β-окисле-
ния. К ненасыщенным оксикислотам относится,
например, 12-оксиолеиновая (рицинолевая) кис-
лота, которая, однако, в цереброзидах практически
не встречается, а также 2-окси-цис-тетракозен-15-
овая (2-оксинервоновая; 24h:1) кислота [17].

Таким образом, связанные амидной связью
ЖК или ЖКОДЦ могут подвергаться модифика-
циям, варьируя по длине цепи от 14 до 30 атомов
С и могут быть гидроксилированы в С2 положе-
нии и десатурированы в ω-9 положении, приводя
к возникновению разнообразных изоформ сфин-
голипидов [54].

В свободных церамидах и гликозидах церами-
дов из всех исследованных источников преобла-
дает 2-оксилигноцериновая кислота (или цере-
броновая кислота; С24:0-оксикислота или 24h:0); то
же относится к фитогликолипидам. Часто гликоце-
реброзиды из листьев содержат много 2-оксипаль-
митиновой кислоты (16:0h); в руте, а также в корнях

овса (в гликозилцерамидах плазматической мем-
браны) найдено высокое содержание 2-оксинер-
воновой кислоты (см. выше) [18].

В составе ЖК цереброзидов корней и листьев
арабидопсиса (Arabidopsis thaliana) найдены как
насыщенные С16-26-2-оксикислоты, так и мононе-
насыщенные (20h:1, 22h:1, 24h:1 и 26h:1), и даже
кислоты с нечетным числом атомов углерода
(23h:1и 25h:1). Главные из них – 2-оксинервоно-
вая кислота (24h:1; 37–47%), 24h:0, 16h:0, 22h:0,
26h:0 и 26h:1. Существенно, что С16 и С18 моное-
новые 2-оксикислоты отсутствуют в изучаемых
объектах [18].

В различных тканях обнаружена тенденция
комбинирования диольных аминоспиртов с ко-
роткоцепочечными (С16:0) оксикислотами, тогда
как триольные аминоспирты обычно сопровожда-
ются очень длинноцепочечными (С24:0) оксикис-
лотами [18]. Известно, что гликозилцерамиды се-
мян обычно обогащены диольными аминоспирта-
ми и С16-20 насыщенными оксикислотами, в то
время как в листьях эти липиды обогащены три-
ольными аминоспиртами и насыщенными, очень
длинными ацильными цепями (С20-26) [32, 81].

ФУНКЦИОНИРОВАНИЕ МЕМБРАН 
РАСТИТЕЛЬНЫХ КЛЕТОК И УЧАСТИЕ

В ЭТОМ ПРОЦЕССЕ ПОЛЯРНЫХ ЛИПИДОВ

Разнообразие качественного и видового соста-
ва липидов мембран неразрывно связано с той
многогранной ролью, которую последние выпол-
няют в органах растений [82]. Клетки всех эука-
риотических организмов, в том числе и растений,
помимо того, что сами ограничены мембраной, раз-
делены на различные области или компартменты,
также окруженные мембранами; эти образования
называются органеллами. Таким образом, мембра-
ны представляют собой одну из главных составля-
ющих, “основу основ” растительных клеток – их
мягкий скелет. Кроме того, именно на мембранах
протекают многие важнейшие метаболические
процессы, поскольку вторая главная составляю-
щая всех эукариотических клеток – ферменты –
большей частью базируются на мембранах и часто
не способны выполнять свои функции вне этих
мембран. Наконец, еще одна важнейшая состав-
ляющая растительных клеток – фотоактивные
пигменты и реакционные центры, где эти пиг-
менты функционируют (фотосистемы I и II), –
требует жестких условий структурной организа-
ции. Эти реакционные центры локализованы,
как известно, в мембранах стромальных и гра-
нальных тилакоидов [83]. Известно, что толщина
всей мембраны составляет 7–8 нм, а соответству-
ющая величина для ее внутреннего гидрофобного
слоя иногда принимается равной лишь 3 нм [5].
Биомембраны (в частности, плазмалемма), поми-
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мо липидов, белков, стеринов включают значи-
тельное количество углеводов, большая часть ко-
торых, однако, не являются самостоятельной со-
ставляющей биомембран, а входят в состав ГЛ [1,
12, 13].

Как известно, функции мембран очень разно-
образны. 1. Барьерная. Избирательная проницае-
мость обеспечивает отделение клетки и клеточ-
ных компартментов от окружающей среды и
снабжение их необходимыми веществами и за-
щиту от опасных для клетки веществ. 2. Транс-
портная. Пассивный и активный транспорт через
мембраны обеспечивает доставку питательных
веществ, удаление конечных продуктов обмена
веществ, секрецию различных веществ, создание
ионных градиентов, поддержание в клетке опти-
мального рН и концентрации ионов, которые
нужны для работы клеточных ферментов. Так,
транспортную функцию ПЛ можно наблюдать,
если в нижнюю часть U-образной трубки поме-
стить хлороформ, в левое колено – раствор мече-
ной сахарозы, а в правое колено – воду. При этом
сахароза не должна переходить в правое колено.
Если же в слой хлороформа вносится ФХ, сахаро-
за быстро распределяется в обоих коленах [84].
Аналогичное солюбилизирующее действие ока-
зывают ФЛ и на нелипидные компоненты биоло-
гических тканей. Так, при количественной экс-
тракции липидов из семян сои в экстракт перехо-
дит до 56% массы семян, тогда как на долю самих
ПЛ в сухом остатке полученного экстракта при-
ходится менее 5% [85].

3. Матричная. Обеспечивает определенное
взаиморасположение и ориентацию мембранных
белков, их оптимальное взаимодействие. 4. Меха-
ническая. Обеспечивает автономность клетки, ее
внутриклеточных структур, а также соединение с
другими клетками в тканях. 5. Энергетическая.
При фотосинтезе в хлоропластах и клеточном ды-
хании в митохондриях в их мембранах действуют
системы переноса энергии, в которых участвуют
как липиды, так и белки. 6. Рецепторная. Некото-
рые белки, содержащиеся в мембране, являются
рецепторами, при помощи которых клетка вос-
принимает те или иные сигналы. 7. Ферментатив-
ная. Мембранные белки нередко являются фер-
ментами. 8. Маркировка клетки. На мембране
имеются антигены, действующие как маркеры,
позволяющие опознать клетку. Это гликопротеи-
ны с разветвленными олигосахаридными боко-
выми цепями, играющие роль “антенн”. С помо-
щью маркеров клетки могут распознавать другие
клетки и действовать согласованно с ними, на-
пример, при формировании органов и тканей, а
также определять чужеродные антигены [13, 77].

Считается, что белки отвечают, в основном, за
фунционирование клеточных мембран, а ПЛ – за
их структуру. В действительности и липиды могут

выполнять в мембранах разнообразные функции.
При рассмотрении перечисленных функций
мембран можно видеть, что участие и роль ПЛ в
одних случаях больше, в других меньше, в третьих –
их роль еще мало изучена, но ясно, что все эти
функции осуществимы только при наличии и
участии липидов этих мембран (табл. 2). В по-
следнее время при описании макроструктуры,
динамики и функционирования мембран под-
тверждается важность специализированных до-
менов, таких как липидные плоты и белково-гли-
копротеиновые комплексы [4, 86]. Липидные
плоты действуют как буферы физических свойств
мембран, противодействуя изменениям в окру-
жающей среде путем коррекции своего состава.
При этом в жидкой фазе бислоя распределяются
липиды либо с большей, либо с меньшей темпе-
ратурой плавления, т. е. насыщенные или нена-
сыщенные [87].

Понятие липидных плотов имеет как широкое
распространение, так и большую противоречи-
вость. Главное затруднение в исследовании мем-
бранных плотов сводится к отсутствию прямого
микроскопического обнаружения этих областей в
невозмущенном состоянии живой клетки, а так-
же в определении их размеров, продолжительно-
сти жизни и частоты встречаемости в бислоях.
Необходимо учитывать, что живые мембраны
чрезвычайно сложны и разнообразны и могут со-
держать множество различных типов мембранных
плотов, которые способны существовать лишь в
определенных пространственных и временных
масштабах [4].

Относительно рецепторной функции мембран
необходимо отметить, что многие компоненты
плазмалеммы после восприятия сигналов служат
источником вторичных мессенджеров, которые
передают сигнал по эстафете и усиливают его. Та-
кими вторичными мессенджерами служат ино-
зит-1,4,5-трифосфат (ИФ3), ДАГ, ФК и продукты
перекисного окисления липидов. Все эти соеди-
нения образуются из липидов плазмалеммы в ре-
зультате воздействия сигнала на рецепторы [16,
86, 88].

Некоторые ПЛ являются предшественниками
и участниками системы передачи гормонального
сигнала. Так, известна фосфатидилинозитная си-
стема вторичных мессенджеров, работающая с
рецепторами, расположенными на внешней сто-
роне плазмалеммы. При связывании с гормоном
белок-рецептор передает сигнал на G-белок, кото-
рый связывает и удерживает гуанозинтрифосфат,
при этом активируется до 10 молекул фосфолипа-
зы С, входящей в состав мембранных белков. За-
тем происходит гидролиз гуанозинтрифосфата,
гуанозиндифосфата, и фосфат освобождается.
Активация фосфолипазы С приводит к гидролизу
фосфатидилинозитдифосфата (ФИ(4,5)-дифосфа-
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та); именно этот процесс дал название всему кас-
каду вторичных мессенджеров. При этом в мем-
бране остается остаток ДАГ, а в цитоплазму по-
ступают ИФ3 и активатор протеинкиназы С [89].
Эти реакции происходят уже через 10–15 с после
получения сигнала, достигая максимума через 60 с.
ИФ3 может взаимодействовать с Са2+-каналами
на мембране, и кальций начинает поступать в
клетку [89]. Чтобы избежать избытка Са2+ и авто-
лиза клетки, происходит дополнительное фосфо-
рилирование ИФ3, а инозиттетрафосфат уже не
взаимодействует с Са2+-каналами; при необходи-
мости из него может быть получена новая порция
ИФ3. После достижения максимума ИФ3 поэтап-
но гидролизуется до инозита, который включает-
ся в ФИ и только в составе мембраны фосфорили-
руется до ФИ(4,5)-дифосфата и используется еще раз
[13, 86, 90]. Таким образом, плазматическая мем-
брана является местом не только рецепции сигна-
лов, но и их усиления и дифференцирования.

Важнейшая функция растительной клетки –
фотосинтез, в осуществлении которого мембраны
принимают активное участие. Эффективное по-
глощение света и преобразование его энергии
хлорофиллом основывается на высокой степени
организации внутренних мембранных структур
хлоропластов, наиболее важными моментами ко-
торой можно считать перечисленные ниже. 1. Не-
обходимая ориентация пигментов в мембране.
2. Наличие соответствующих структур, в которых
фотовозбужденный пигмент и химический ак-
цептор жестко ориентированы относительно друг
друга. 3. Определенная последовательность и
строгая ориентация переносчиков электронов и
протонов в мембране. 4. Организованная система
мембран в хлоропластах, обеспечивающая сопря-
жение транспорта электронов и синтеза АТФ [13].

Известно, что клеточные мембраны часто
асимметричны, то есть слои различаются по со-

ставу липидов. Так, в наружном слое могут содер-
жаться преимущественно ФХ, ГЛ, сфинголипиды
и ФИ, тогда как во внутреннем – ФЭ, ФС и ФИ.
Важную часть мембран составляют интегральные
белки, пронизывающие их и отвечающие за их
разнообразные свойства. Рядом с этими мем-
бранными белками находятся аннулярные липиды,
которые более упорядочены, менее подвижны,
имеют в составе более насыщенные ЖК и выде-
ляются из мембран вместе с белками. Без анну-
лярных липидов большинство мембранных бел-
ков не функционируют [13, 76].

Все органеллы клетки могут быть одномем-
бранными, как ЭР, аппарат Гольджи, лизосомы,
вакуоли и пероксисомы, либо двумембранные,
как ядро, митохондрии и пластиды. Внутренняя
мембрана оболочки хлоропластов участвует в
формировании внутренней мембранной системы
этих органелл. Внутренние мембраны (ламеллы)
образуют тилакоиды, которые уложены в стопки
или граны (тилакоиды гран) или пронизывают
строму (матрикс хлоропластов), соединяя граны
между собой (тилакоиды стромы). Соответствен-
но, образующие их мембраны называют мембра-
нами (ламеллами) гран, либо стромы. Тилакоиды
гран могут быть пронизаны одной или несколь-
кими тилакоидами стромы.

Химический анализ внутренних мембран хло-
ропластов показывает, что соотношение липидов
и белков по массе близко к 1 : 1, а их молярное со-
отношение составляет 500 : 1; к липидам здесь
причислены хлорофиллы, каротиноиды и пла-
сто- и филлохиноны, которые составляют около
65% липидов мембран хлоропластов. Кроме того,
в мембранах хлоропластов содержится много
α-токоферола, который повышает их устойчи-
вость к свободнорадикальным процессам. Стери-
ны придают мембранам жесткость, занимая сво-
бодное пространство между гидрофобными хво-

Таблица 2. Главные классы ПЛ, участвующие в функционировании мембран растительных клеток*

*Помимо указанных, в рамках каждой из функций мембран участвуют и многие другие минорные, составляющие группу ПЛ.

№ Функции мембран Класс липидов Ссылка

1. Барьерная Главные ФЛ и ГЛ, бетаин-липиды, 
эфиры глюкозы и сахарозы с ЖК

 [18, 37]

2. Транспортная ФЭ, ФХ, ФГ, N-АФЭ и ГЛ  [21, 84]
3. Матричная Аннулярные липиды  [76]
4. Механическая ФХ, ФЭ, ФИ и ГЛ  [7, 15, 16]
5. Энергетическая

а) в хлоропластах
б) в митохондриях

а) МГДГ, ДГДГ, СХДГ, ФГ
б) ДФГ

а) [10, 13, 18, 31, 32]
б) [12, 24]

6. Рецепторная ФК, ДАГ, ФИ, ФГЛ, ЖКОДЦ  [16, 17, 19, 31, 33, 59, 85]
7. Ферментативная ФИ, ФС, ФГ, ФЭ, ФХ  [17, 18, 22, 24, 26, 28]
8. Маркировка клетки Цереброзиды, ЖКОДЦ  [15, 55, 75]
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стами липидов и упорядочивая их расположение
[13, 47].

Особенностью мембран хлоропластов является
высокое содержание в них ГЛ, в отличие от других
мембран клетки, где преобладают ФЛ. В мембранах
тилакоидов хлоропластов ГЛ составляют 75% всех
липидов мембран. Основными представителями
ФЛ в мембранах хлоропластов являются ФГ (11%
от общего содержания в них липидов). В ФГ этих
мембран входит специфичная для них ЖК –
транс-3-гексадеценовая (16:3Δ7,10,13). Ее присут-
ствие необходимо для сборки светособирающих
комплексов хлоропластов [70].

Особого внимания заслуживают мембраны
ЭР, поскольку они не только сами состоят из ПЛ,
но и являются местом синтеза как ПЛ, так и вхо-
дящих в них ЖК. Как и прочие органеллы, ЭР
имеет полость, которая отделена от цитозоля
лишь одинарной мембраной; эта полость занима-
ет не менее 10% от общего объема клетки. Мем-
брана ЭР имеет многочисленные складки и изги-
бы и образует непрерывную поверхность, ограни-
чивающую единое внутреннее пространство,
которое и является полостью ЭР. Таким образом,
ЭР представляет собой непрерывную сеть ка-
нальцев, которые состоят из пластинчатых и
трубчатых цистерн, пронизывают всю цитоплаз-
му и соединяются с ядерной оболочкой. На мем-
браны этих канальцев приходится более полови-
ны общего количества всех мембран клетки [13].
Следует отметить, что при фракционировании
органелл разрушенных клеток с помощью цен-
трифугирования фрагменты ЭР обнаруживаются
в микросомальной фракции.

ЭР характеризуется практически неподвиж-
ным, фиксированным расположением спирале-
образных участков сети и канальцев со слепыми
окончаниями. Исходной структурой ЭР являют-
ся трубчатые канальцы, характерные для глад-
кого ЭР. Шероховатый ЭР отличается от гладко-
го наличием закрепленных на его мембранах ри-
босом. Одна из основных функций мембран
гладкого ЭР – синтез молекул липидов, поэтому
они обогащены различными ферментами био-
синтеза как глицеролипидов, так и других близ-
ких к ним соединений [13].

Дальнейшее понимание биохимических (и
биофизических, в случае фотосинтеза) процес-
сов, происходящих в растительной клетке, за-
труднено без изучения физического и химическо-
го состояния мембран и, что очень важно, строе-
ния мембран на молекулярном уровне. Важно
строить и изучать трехмерные модели каждой от-
дельной мембраны с учетом молярного содержа-
ния в ней каждого из классов ПЛ, а также всех
стеринов, каждого из белков и всех остальных со-
единений, контактирующих с мембраной в дан-
ный момент. Приводимый многими авторами со-

став ПЛ в отдельных мембранах, как правило, по-
чти не привлекается для продолжения изучения
строения и функционирования этой мембраны.
Для преодоления технических и концептуальных
барьеров, с которыми сталкивается дальнейшее
изучение строения биологических мембран, не-
обходим междисциплинарный подход, предпола-
гающий совместную работу биохимиков, физхи-
миков, математиков и специалистов в области
компьютерных технологий [5]. В настоящее вре-
мя возможности компьютерной и вычислитель-
ной техники позволят, вероятно, строить про-
странственные, трехмерные модели мембран, и с
учетом достижений физической химии и стерео-
химии изучать липид-белковые взаимодействия,
контакты стеринов с окружающими их липидами
и другими соединениями, взаимодействие фер-
ментов с их липидным микроокружением, плот-
ную упаковку хлорофилла и других порфиринов в
липидных бислоях. Методы компьютерного мо-
делирования уже успешно применяются при изу-
чении мембран Sulfolobus acidocaldarius, состоя-
щих как из ди-, так и тетраэфирных ФЛ [91].

Очевидно, что роль мембранных липидов при
выполнении мембранами перечисленных функ-
ций достаточно велика. Можно представить, на-
сколько продвинется вперед познание всех этих
процессов, когда будут построены трехмерные
стереохимические и физико-химические модели
всех характерных мембран или их определяющих
участков. Дополнительные трудности в модели-
ровании участков бислоя создает отсутствие еди-
ной концепции в определении общего силового
электрического поля, который образуется сум-
мой заряженных ПЛ [46]. Липидный бислой мем-
бран может быть связан с сопутствующими бел-
ками тремя различными способами. Интеграль-
ные белки расположены непосредственно в
бислое, тогда как периферийные ассоциированы
либо с интегральными белками, либо с бислоем
за счет водородных связей, слабых электростати-
ческих взаимодействий, либо ионных связей [92].
В отличие от остальных, интегральные белки не
растворимы в воде и не могут быть удалены из
мембраны без ее разрушения, поскольку часть
этого белка встроена в гидрофобную часть бислоя
мембраны. Наконец, роль мембранного удержи-
вающего фактора (“якоря”) могут выполнять ко-
валентно связанные с белком остатки насыщен-
ных ЖК 14:0 и 16:0, некоторые изопреноиды или
ФИ. Белки, ковалентно связанные с ЖК, локали-
зованы в основном на внутренней поверхности
плазматической мембраны. Кислота 14:0 присо-
единяется к Ν-концевой (терминальной) группе
глицина с образованием амидной связи [93]. Кис-
лота 16:0 образует тиоэфирную связь с цистеинами
в С-конце полипептидной цепи или сложноэфир-
ную связь с остатками серина и треонина [2, 15].
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ГФИ-заякоренные белки [59, 94] присоединя-
ются к внешней (экстрацеллюлярной) стороне
мембраны следующим образом: глицерин – Р –
инозит – глюкозамин – (манноза + галактоза) –
манноза – манноза – Р – этаноламин – белок.
Присоединение белков к липидам мембран осу-
ществляется также с помощью предварительного
пренилирования этих белков, которое включает в
себя присоединение к ним таких гидрофобных
молекул, как пренильные группы (3-метилбут-2-
ен-1-ил), что облегчает дальнейшее присоедине-
ние их к липидным мембранам, аналогично якор-
ным белкам. При пренилировании происходит
присоединение либо фарнезила (С15), либо остат-
ка геранилгеранила (С20), встроенных в бислой, к
С-терминалу цистеина белка-мишени с помо-
щью фарнезилтрансферазы и геранилгеранил-
трансферазы [95–97].

О МЕХАНИЗМАХ РЕГУЛИРОВАНИЯ 
СТРУКТУРЫ МЕМБРАН

Полиморфные переходы цепей ЖК под действи-
ем температуры (термотрофный мезоморфизм) и
процессы гидратации полярных радикалов (лио-
тропный мезоморфизм) служат теми рычагами, с
помощью которых клетка может регулировать
структуру мембран. Существуют разные динами-
ческие характеристики липидного бислоя, такие
как латеральная диффузия молекул, молекуляр-
ная подвижность, вращение цепей ЖК и др. Для
характеристики степени неупорядоченности или
молекулярной подвижности внутренней части
липидного бислоя используется термин “теку-
честь” мембран (f luidity), т.е. способность липи-
дов (а также и белков) к латеральной диффузии.
Скорость перемещения молекул при этом зави-
сит от микровязкости мембран, которая, в свою
очередь, определяется относительным содержа-
нием насыщенных и ненасыщенных ЖК в соста-
ве липидов. Текучесть мембран больше, если в
составе липидов преобладают ненасыщенные
ЖК и меньше при высоком содержании насы-
щенных кислот.

Насыщенные ЖК образуют в мембране участ-
ки с плотной упаковкой и регулярной структурой.
В участках с ненасыщенными кислотами плотная
упаковка нарушается изгибами углеводородной
цепи, возникающими за счет двойных связей в
цис-конфигурации, что препятствуют слишком
плотной упаковке молекул в липидном бислое,
ведет к разрыхлению и увеличению текучести по-
следнего. На текучесть мембран также влияют
размеры углеводородных хвостов ЖК, с увеличени-
ем длины которых мембрана становится более теку-
чей [24]. В этом случае, например, миристиновая
кислота может уменьшать текучесть мембран и за
счет того, что она насыщенная, и за счет своей ко-
роткой цепи. Известно, что при снижении темпера-

туры окружающей среды текучесть мембран снижа-
ется. В настоящее время текучесть мембран может
быть оценена различными физическими методами:
измерением анизотропии поляризации флюорес-
ценции дифенилгексатриенов, внедряемых в мем-
браны, с помощью электронного парамагнитного
резонанса и инфракрасной спектроскопии Фурье.

В последнем методе более высокие значения
частот колебаний групп СН2 соответствуют более
неупорядоченным структурам ЖК-цепей липидов
мембран и, следовательно, большей текучести. Спо-
собом установления текучести мембран является
и ГЖХ-анализ ЖК-состава этих мембран с после-
дующим определением соотношения насыщенных
и ненасыщенных ЖК. В этом случае, вероятно, не
будут обнаружены различия, вызванные быстрым
изменением температуры роста до температур
низкотемпературного и теплового шока; для на-
хождения различий в ЖК-составе потребуется
более длительное время, необходимое для синте-
за и включения в мембрану новых кислот.

От соотношения ненасыщенных и насыщен-
ных ЖК в ПЛ, составляющих мембрану, зависит
ее текучесть. Считается, что у растений, выращи-
ваемых при низких температурах, степень нена-
сыщенности ЖК в составе мембран растет для то-
го, чтобы компенсировать снижение текучести,
вызываемое охлаждением.

Установлено, что при снижении температуры
происходит уменьшение текучести мембран, ко-
торое воспринимается сенсором – мембранной
гистидинкиназой Hik 33. Эта киназа передает
сигнал регуляторным молекулам, которые взаи-
модействуют с промоторами генов и вызывают их
индукцию. В результате синтезируются десатура-
зы ЖК, осуществляется десатурация, и текучесть
мембран восстанавливается до оптимального
уровня, физиологически эквивалентного уровню
текучести при нормальной температуре [98].

В опытах по изучению мембран их текучесть
можно изменить и без снижения температуры, с
помощью метода каталитического гидрирования
ЖК мембранных липидов (плазмалеммы клеток)
с использованием платино-палладиевого катали-
затора, который позволяет контролировать насы-
щение двойных связей в цепях ЖК [96]. Такое
гидрирование осуществлялось в течение краткого
времени (1–4 мин) и контролировалось по нали-
чию фотосинтетической активности клеток (ско-
рости выделения кислорода).

Регуляция физических свойств мембран для
температурной компенсации может зависеть от
распределения ЖК в положениях sn-1 и sn-2 в
различных молекулярных формах некоторых
фосфоглицеридов [24]. Так, в состав трифосфои-
нозитидов по первому положению глицерина
входят в основном ацильные остатки насыщен-
ных (С16 и С18) ЖК. Наличие в мембранах стери-
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нов уменьшает подвижность ЖК, снижает лате-
ральную диффузию липидов и белков, и поэтому
также может влиять на функцию мембранных бел-
ков. Молекулы стеринов состоят из жесткого гид-
рофобного ядра и гибкой углеводородной цепи, а
полярной головкой является единственная гид-
роксильная группа, которая контактирует с гидро-
фильными головками других ПЛ. Эти молекулы
располагаются в липидном слое мембраны парал-
лельно алифатическим цепям молекул ПЛ [24].

Не следует забывать о трансмембранной (по-
перечной) асимметрии, когда ПЛ с более объем-
ными полярными головками стремятся нахо-
диться в наружном монослое, так как там больше
площадь поверхности, приходящаяся на одну по-
лярную головку. Так, ФХ и гликосфинголипиды ло-
кализованы преимущественно в наружном слое, а
ФЭ и ФС, в основном, во внутреннем. Специфи-
ческим ФЛ внутренней мембраны митохондрий
является кардиолипин; он синтезируется фермен-
тами внутренней мембраны митохондрий и со-
ставляет более 20% от всех ФЛ этой мембраны [8].
Известно, что липиды в некоторых мембранах мо-
гут мигрировать с одной стороны мембраны на дру-
гую, т.е. совершают “флип-флоп” перескоки. Такое
перемещение липидных молекул затрудняют их по-
лярные головки, поэтому ПЛ, находящиеся на
внутренней стороне мембраны, имеют в этом от-
ношении преимущество и имеют относительно
высокую скорость трансмембранной миграции.

Помимо участия в формировании липидного
бислоя, ФЛ и ГЛ выполняют ряд других важных
функций. Липиды формируют среду для функци-
онирования мембранных белков, принимающих
в ней нативную конформацию. Уже говорилось,
что выделенные из мембран ферменты, лишен-
ные липидного окружения (аннулярных липи-
дов), как правило, не проявляют каталитической
активности. C другой стороны, есть данные, что
белки, даже после многочасового выдерживания
их при 72°C, способны после контакта их с ФЛ
восстанавливать свою биологическую актив-
ность [99]. В регулировании внутриклеточного
транспорта широкого спектра молекул играют
важную роль различные модификации белков ли-
пидами или родственными им производными.

В настоящее время молекулярный механизм
транслокации белков через мембраны остается
недостаточно изученным. До сих пор непонят-
но, проходит ли белок через заполненные водой
поры в мембране или проникает через сам ли-
пидный бислой. Возможно, белки (особенно за-
ряженные положительно) проходят через внут-
реннюю, гидрофобную часть мембраны внутри
“вывернутых” липосом, у которых наружный
слой образован гидрофобными хвостами ЖК, а
полярные головки находятся внутри и охватыва-
ют молекулу белка [79]. Такая липосома может

формироваться при электростатическом взаимо-
действии молекулы белка с отрицательно заря-
женными кислыми ФЛ наружного слоя мембра-
ны; участок внешнего слоя мембраны при этом
отрывается, охватывает белок, и образовавшаяся
липосома преодолевает оставшуюся часть пути.
При этом особенно велика роль такого отрица-
тельно заряженного фосфолипида, как ДФГ, ко-
торый, в отличие от остальных кислых ПЛ (ФИ,
ФГ, ФС и СХДГ), имеет не одну, как обычно, а
две кислотные группы.

Показано, что присутствие ДФГ в составе ис-
кусственных липосом приводит к 8-кратному
увеличению включения белка рибонуклеазы в эти
липосомы по сравнению с аналогичными липо-
сомами с ФХ [100]. Это увеличение обусловлено,
очевидно, тем, что рибонуклеаза, подобно другим
растворимым, положительно заряженным белкам
(апоцитохрому С и др.), взаимодействует с кислы-
ми ФЛ в большей степени, чем с нейтральными.
Показано также, что ДФГ вызывает структурные
изменения в биомембранах, увеличивает текучесть
бислоя и его пропускную способность. Присут-
ствие ДФГ в бислое мембран приводит к образова-
нию в нем замкнутых со всех сторон 4-слойных
участков, аналогичных митохондриальным кон-
тактным площадкам. Эти неламеллярные образо-
вания играют, вероятно, ключевую роль в струк-
туре и функциях мембран [23].

Все полученные экспериментальные данные
свидетельствуют о важной роли физического со-
стояния биологических мембран, определяемого
степенью ненасыщенности ЖК липидов этих
мембран. Очевидно, что изменения в физических
свойствах мембран связаны с изменением состава
и строения ПЛ, составляющих эти мембраны. С
другой стороны, эти изменения играют важную
роль в регуляции стрессовых ответов у различных
растительных организмов. Мембраны раститель-
ных клеток могут быть первичным сенсором из-
менений параметров внешней среды. Эти изме-
нения воспринимаются с помощью мембранных
сенсорных белков, которые переносят сигнал от
внешнего раздражителя внутрь клетки, запуская
регуляторные процессы, связанные с передачей
сигнала и экспрессией определенных групп ге-
нов, необходимых для приспособления организ-
ма к новым условиям. Изменение состава и стро-
ения ПЛ также может напрямую влиять на актив-
ность мембранносвязанных ферментов, таких,
как переносчики молекул, ионные каналы, ре-
цепторные протеинкиназы, а также и на другие
сенсорные белки.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Итак, согласованное функционирование мем-

бранных систем – бислоя ПЛ, рецепторов, фер-
ментов, транспортных механизмов помогает под-
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держивать гомеостаз клетки и, в то же время,
быстро реагировать на изменения внешней сре-
ды. Приведенные данные показывают, насколько
может быть разнообразен качественный состав
ПЛ бислоя мембран. Кроме того, отдельные клас-
сы ПЛ, помимо ряда обычных ЖК и ЖКОДЦ,
обогащены оксикислотами или содержат высшие
аминоспирты. В настоящее время роль многих
минорных компонентов мембран еще мало изу-
чена по отношению участия их как в построении
бислоя, так и в целом ряде физиологических про-
цессов в клетке. Так называемый “вычислитель-
ный микроскоп” – моделирование молекуляр-
ной динамики ПЛ – послужит, вероятно, важным
инструментом для изучения их воздействия на
структуру и функции белков биомембран.

Если наиболее распространенные в количе-
ственном отношении полярные липиды – ФХ и
ФЭ, по-видимому, составляют основу биомем-
бран (матрицу), то ряд классов липидов, относя-
щихся либо к заряженным (ДФГ, ФГ), либо к вы-
сокополярным (ФГЛ), либо совмещающим эти два
свойства (ФИ, ФС и СХДГ) соединениям, несо-
мненно, входят в состав липидных плотов, изучение
которых находится еще в самом начале. Известные
несколько ранее аннулярные липиды, сопутствую-
щие ферментам, базирующимся в биомембранах,
по своему качественному составу практически
совпадают с липидами плотов. Эти классы липи-
дов, как правило, бывают обогащены насыщен-
ными ЖК и, в первую очередь, пальмитиновой
кислотой.

Наши данные свидетельствуют о том, что регу-
лярную структуру мембран, необходимую для
поддержания жизнедеятельности клеток, можно
создать лишь в том случае, если насыщенность
ацильных компонентов липидов этих мембран не
будет ниже определенного уровня. В зависимости
от гено- и фенотипа растения, а также от каче-
ственного состава классов липидов этот уровень
может быть различным.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием людей и животных в каче-
стве объектов. Автор заявляет об отсутствии кон-
фликта интересов.

Работа выполнена при поддержке Министер-
ства науки и высшего образования Российской
Федерации (Проект № 0106-2019-0008).
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