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Исследовали влияние ионов кадмия на состав липидов хлоропластов, митохондрий и микросом водного 
растения Hydrilla verticillata. Установлено, что наиболее высокое количество суммарных липидов содер-
жит фракция хлоропластов, а наименьшее – фракция митохондрий. В составе жирных кислот липидов 
хлоропластов обнаружено более высокое содержание линоленовой кислоты, а в липидах митохондрий и 
микросом – линолевой кислоты. Мембраны митохондрий и микросом, в отличие от фракции хлоропла-
стов, в большей степени обогащены стеринами. Под действием ионов кадмия снижалось общее количест-
во липидов и изменялся их состав.  Во фракции микросом и митохондрий уменьшалось относительное 
содержание фосфатидилхолина и фосфатидилинозита и увеличивалось содержание фосфатидиоэтанола-
мина в период 1–3 ч и фосфатидной кислоты к 24 ч экспозиции. В липидах фракции хлоропластов наблю-
дали разнонаправленные изменения: содержание сульфолипида в период 1–3 ч было достоверно выше, а 
моно- и дигалактозилдиацилглицеринов– ниже контроля. При более длительной экспозиции (24 ч) отно-
сительное содержание гликолипидов увеличивалось по сравнению с контролем. Таким образом, специ-
фичность изменения состава липидов зависела от количества кадмия, содержащегося в клетках растений, 
времени инкубации  и типа внутриклеточного компартмента.  
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ВВЕДЕНИЕ 
Среди многочисленных загрязнителей окру-

жающей среды наиболее токсичными для живых 
организмов, в том числе растений, являются тя-
желые металлы (ТМ). Приоритетными металла-
ми-токсикантами считают кадмий, ртуть, свинец, 
мышьяк  [3]. Кадмий, хотя и не является необхо-
димым для жизни растений элементом, активно 
поглощается, легко транспортируется и накапли-
вается во всех органах растения [1]. Поступление 
кадмия в биосферу происходит путем аэрозоль-
ных выбросов и промышленных стоков предпри-
ятий, использование химических средств защиты 
растений в сельском хозяйстве. Конечным резер-
вуаром для многочисленных поллютантов являет-
ся, как правило,  водная среда [2, 3].  

Высшие  водные  растения представляют со-
бой важнейший  компонент  водных  экосистем. 
Они принимают участие в процессах обмена био-
генных элементов и  самоочищения воды, спо-
собны накапливать и трансформировать органи-
ческие и неорганические поллютанты. Известно, 
что одним из видов, способных перераспределять 
ТМ в водной экосистеме является Hydrilla verticil-
lata (L. fil.) Royle [9]. Это водное растение спо-
собно извлекать из водной среды токсичные ме-
таллы, что указывает на наличие у данного вида 
определенных механизмов устойчивости [14, 18].  

Известно, что особую роль в формировании 
ответа растительной клетки на действие ТМ иг-
рают клеточные мембраны, основой которых яв-
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ляются фосфо- (ФЛ) и гликолипиды (ГЛ), а так-
же некоторые нейтральные липиды  [12].  Под 
воздействием факторов окружающей среды про-
исходят изменения в липидном и жирнокислот-
ном составе мембран растений, что отражается на 
процессах жизнедеятельности, ассоциированных 
с ними. Метаболизм липидов тесно связан с ды-
ханием, фотосинтезом, стрессовой реакцией и 
другими физиологическими процессами [8]. В 
частности, одним из самых ранних проявлений 
негативного действия кадмия является нарушение 
целостности мембран, что ведет к разрушению 
клетки и ее органелл. В то же время устойчивые к 
действию ТМ растения обладают эффективными 
механизмами детоксикации и  регуляции состоя-
ния мембран  за счет  модуляции липидов [16].   

Структурные  свойства мембран и их локали-
зация внутри клетки различаются в зависимости 
от выполняемых функций [4]. Однако специфич-
ность ответа липидов, являющихся структурной 
основой мембран различных внутриклеточных 
органелл,  исследована недостаточно.  

Цель работы состояла в изучении влияния ио-
нов кадмия на состав липидов субклеточных 
мембран – хлоропластов, митохондрий и микро-
сом – водного погруженного растения H. verticil-
lata.   

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Опыты проводили на растениях H. verticillata  
(гидрилла мутовчатая) из сем. Hydrocharitaceae 
(водокрасовые). Растения выращивали в лабора-
торных условиях на 5% среде Хогланда−Арнона. 
Перед началом эксперимента побеги растений 
разрезали  на фрагменты весом 4–5 г и помещали 
в вегетационные сосуды c отстоянной водопро-
водной водой объемом 1 л. В опытные варианты 
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добавляли соли Cd(NO3)2 в концентрации 100 
мкМ. Данная концентрация выбрана, исходя из 
ранее исследованных концентрационных и вре-
менных зависимостей влияния ТМ на липидный, 
белковый и пигментный метаболизм водных рас-
тений [10]. Растения инкубировали при темпера-
туре 20оС в условиях освещенности 1400 ± 200 лк 
при 10 часовом световом дне. По истечении за-
данного времени (1, 3 и 24 ч) растения промывали 
в проточной воде, гомогенизировали в охлажден-
ной среде выделения (0,5 М сахарозы, 50 мМ 
трис-НС1, 5 мМ ЭДТА, 5 мкМ β-
меркаптоэтанола,  рН 7.8) и фильтровали через 3 
слоя марли. Гомогенат центрифугировали 10 мин. 
при 500 g для получения фракции хлоропластов. 
Супернатант центрифугировали 15 мин. при 15 
000 g с получением в осадке митохондриальной 
фракции.  Из супернатанта осаждали общую мик-
росомальную фракцию при 80 000 g 1 ч. Осадки 
мембран ресуспендировали в среде, включающей 
0,5 М  сахарозы, 5 мМ трис-НСl, рН 7,2. Мем-
бранные липиды извлекали из разделенных фрак-
ций.  

Липиды трижды экстрагировали смесью хло-
роформа и метанола (1:2, по объему) [13]. Объе-
диненные экстракты отмывали от нелипидных 
примесей, растворитель отгоняли на роторно-
вакуумном испарителе.  

Липиды очищали методом ТСХ с использова-
нием различных систем растворителей [10]. Ко-
личество ФЛ проводили по содержанию неорга-
нического фосфора [19], ГЛ и стеринов (СТ) ана-
лизировали  на денситометре «ДенСкан-04» (Рос-
сия). 

Жирные кислоты анализировали в виде их ме-
тиловых эфиров на хроматографе «Кристалл 
5000.1» («Хроматэк», Россия) с использованием 
капиллярной колонки длиной 105 м и диаметром 
0,25 мм («RESTEK», США) в изотермическом 
режиме [10]. Температура колонки − 180о, испа-
рителя и детектора − 260о. Скорость тока газа-
носителя (гелий) − 2 мл/мин.  

Количество кадмия в тканях H. verticillata оп-
ределяли на атомно-абсорбционном  спектромет-
ре МГА-915 («ЛЮМЭКС», Россия) после мокро-
го озоления растительного материала [5].  

В таблицах и рисунках приведены средние 
арифметические значения измеряемых величин из 
трех независимых биологических повторностей и 
их стандартные ошибки. Достоверность различий 
оценивали на основании t-критерия Стьюдента 
при доверительном интервале P ≤ 0,05.  

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ  

Экспозиция растений в среде содержащей 
нитрат кадмия не вызывала видимых признаков 
повреждения растений. Содержание кадмия в 
тканях H. verticillata  повышалось с 1,2 до 8,5 мг/г 
сухой массы в зависимости от времени экспози-
ции (рис. 1).  
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Рис. 1. Содержание кадмия в тканях H. verticillata 

 
Для анализа влияния кадмия на мембраны H. 

verticillata  из тканей растений были выделены 
фракции, обогащенные хлоропластами, митохон-
дриями и микросомами. Количество суммарных 
липидов уменьшалось в ряду: хлоропласты > 
микросомы > митохондрии. По мере накопления 
кадмия в клетках растений содержание липидов в 
субклеточных фракциях снижалось для хлоропла-
стов на 20-60%, а для микросом и митохондрий 
на 16-30% (рис. 2). В то же время в микросомах  
наблюдали некоторое увеличение количества ли-
пидов через 3 ч экспозиции растений.  
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Рис. 2. Влияние кадмия на содержание суммарных 
липидов субклеточных мембран H. verticillat: 
 продолжительность инкубации – 0 (контроль), 1, 3 
и 24 ч. 

 
Анализ состава жирных кислот суммарных 

липидов в каждой из фракций показал, что глав-
ными кислотами являются С16:0 (18–27%),  С18:3n3 
(29–52%), С18:2n6 (11–18%) (табл. 1). В хлоропла-
стах наблюдалось более высокое содержание ли-
ноленовой (52%) кислоты, а в  митохондриях – 
линолевой кислоты (18%). Митохондрии и мик-
росомы имели приблизительно одинаковый  ин-
декс ненасыщенности  ацильных цепей липидов – 
1,4 и 1,3 соответственно.  

Под действием нитрата кадмия в липидах хло-
ропластов через 1 ч экспозиции увеличивалось 
содержание насыщенных жирных кислот. Так, в 
хлоропластах контрольных вариантов соотноше-
ние С18:3/С16:0 составляло 2,9. Под действием кад-
мия это соотношение снижалось и через 24 ч экс-
позиции становилось равным 1,0. Для ЖК липи-
дов микросом и митохондрий было отмечено не-
большое изменение соотношения кислот С18:2n6 и 
С18:3n3, в то время как содержание кислоты С16:0 

оставалось примерно на одном уровне. 
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Таблица 2. Влияние кадмия на состав липидов субклеточных мембран H. verticillata 

Липиды 
Состав липидов, % от суммы  

0 1 3 24 

 Фракция хлоропластов 

МГДГ 38,4±3,0 43,7±4,1 31,2±2,8 49,1±3,8 

ДГДГ 16,1±1,5 20,4±1,7 16,4±1,6 19,7±1,8 

СХДГ 3,4±0,3 4,3±0,3 4,5±0,1 2,0±0,2 

ФГ 19,5±1,0 18,8±0,6 22,3±1,1 12,8±1,1 

ФХ 9,3±0,3  6,9±0,4 11,2±1,0 5,9±0,6 

ФЭ 5,1±0,6 1,7±0,1 5,2±0,5 3,9±0,3 

ФИ 3,2±0,2 2,7±0,2 4,0±0,3 1,0±0,0 

ФК 2,2±0,2 0  1,5±0,0 2,3±0,0 

ДФГ 0,7±0,0 0,6±0,0 0,7±0,0 0,3±0,0 

СТ 2,1±0,4 0,9±0,1 3,0±0,1 3,0±0,1 

 Фракция митохондрий 
МГДГ 23,1±2,2 29,4±3,0 30,9±3,0 30,0±3,0 

ДГДГ 14,7±1,4 16,8±1,3 19,0±1,2 18,0±1,8 

ФГ 4,2±0,0 2,1±0,0 2,4±0,0 3,0±0,0 

ФХ  23,1±2,3 27,3±2,5 14,3±0,0 18,0±2,9 
ФЭ 16,8±0,8 14,7±2,0 11,9±0,8 9,0±0,0 
ФИ 1,4±0,0 0,7±0,0 0,8±0,0 1,0±0,0 

ФК 4,2±0,0 0,7±0,0 3,2±0,0 12,0±0,1 

ДФГ 2,1±0,0 0 0,8±0,0 0 

СТ 10,4±0,5 8,3±0,7 16,7±0,8 9,0±1,0 

 Фракция микросом 
МГДГ 17,9±1,8 21,3±1,2 15,8±1,4 20,9±1,2 

ДГДГ 10,6±1,0 9,3±0,9 10,1±0,9 7,4±0,7 

ФГ 9,5±0,7 4,7±0,3 10,9±1,1 2,9±0,0 

ФХ 24,6±2,0 23,3±2,0  20,6±2,0 19,5±1,0 

ФЭ 22,4±0,8 28,1±2,4 27,8±2,5 23,5±2,1 

ФИ 2,6±0,1 0 0,3±0,0  0 
ФК 3,6±0,2 4,0±0,1 4,6±0,5 11,7±1,1 

ДФГ 0,4±0,0 0 0,8±0,1 0 

СТ 8,4±0,7 9,3±0,4 9,1±0,9 14,1±0,6 

Примечание: 0 – отсутствие кадмия в среде выращивания;  1, 3, 24 ч – продолжительность воздействия кадмия. 

 
Изменения в относительном содержании ин-

дивидуальных классов липидов соответствую-
щих фракций,  вызванных действием кадмия,  
представлены в табл. 2. Фракция микросом 
обычно включает элементы мембран плазма-
леммы, эндоплазматического ретикулума, тоно-
пласта, аппарата Гольджи и др. [4]. Из данных 
табл. 2 можно видеть, что в составе липидов 
этой фракции главными были фосфатидилхолин 
(ФХ) и фосфатидилэтаноламин (ФЭ) (39% и 
36% от суммы фосфолипидов соответственно). 
Кроме них в составе  липидов присутствовали 
фосфатидилглицерин (ФГ), фосфатидилинозит 
(ФИ), фосфатидная кислота (ФК)  и примерно 
30% ГЛ. Под действием ионов кадмия  посте-
пенно снижалось относительное содержание 
ФХ и ФИ. При этом относительное содержание 
ФЭ увеличивалось в период 1-3 ч инкубации, но 

уменьшалось через 24 ч. На фоне снижения со-
держания ФХ и ФЭ происходило 3-кратное уве-
личение содержания ФК после 24 ч экспозиции 
растений в среде, содержащей кадмий. Кроме 
того под действием кадмия была обнаружена 
тенденция к увеличению содержания СТ 8% до 
14%. 

Как и следовало ожидать, главными липида-
ми хлоропластов были моногалактозилдиацилг-
лицерин (МГДГ), дигалактозилдиацилглицерин 
(ДГДГ), сульфохиновозилдиацилглицерин 
(СХДГ) и ФГ (табл. 2) [17]. Их содержание со-
ставляло 77% от суммы липидов. Среди фосфо-
липидов хлоропластов доминировал ФГ (49% от 
суммы фосфолипидов). В липидах микросом и 
хлоропластов наблюдали разнонаправленные 
изменения. Например, содержание СХДГ в пе-
риод 1-3 ч инкубации было достоверно выше 
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контроля, а через  24 ч содержание данного ли-
пида уменьшалось и становилось ниже кон-
трольных значений. В изменении относительно-
го содержания МГДГ и ДГДГ не выявлено от-
четливых тенденций.  

В поведении фосфолипидов хлоропластов 
обнаруживалась аналогичная картина: относи-
тельный вклад ФГ, ФХ, ФЭ и ФИ после 1 ч экс-
позиции снижался, через 3 ч – увеличивался и 
вновь снижался к 24 ч. Все эти изменения про-
исходили на фоне постепенного увеличения со-
держания кадмия в клетках растений.  

Преобладающим классом липидов митохон-
дрий также как и микросом были ФХ и ФЭ. Их 
содержание  составляло 5% и 36% соответст-
венно от суммы фосфолипидов. В отличие от 
мембранных структур хлоропластов, мембраны 
митохондрий и микросом в большей степени 
были обогащены СТ (10% и 8% от общего со-
держания липидов соответственно). Особенно-
стью изменения состава липидов митохондрий 
было 3-кратное повышение содержания ФК по-
сле 24 ч инкубации (табл. 2). Относительное 
содержание ФЭ в липидах митохондрий снижа-
лось при воздействии кадмия с 17% до 9% по 
сравнению с контролем. Максимальные значе-
ния относительного содержания СТ во фракции 
митохондрий зафиксированы через 3 ч.  

Таким образом, специфичность изменения 
состава липидов в значительной степени зависе-
ли от типа внутриклеточного компартмента и 
времени инкубации H. verticillata в среде, со-
держащей кадмий.  

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Полученные в ходе исследования данные по-
казали, что водное растение H. verticillata про-
являет устойчивость к действию кадмия, кото-
рая, по-видимому, связана со структурно-
функциональными свойствами мембран и их 
локализацией внутри клетки. Это отчетливо 
видно по изменению суммарных липидов под 
действием ионов кадмия в отдельных фракциях, 
соответствующих различным клеточным ком-
партментам (рис. 2). Наибольший негативный 
эффект ионы кадмия оказывали на липиды хло-
ропластов. Количество липидов в мембранах 
микросом и митохондрий снижалось не более 
чем на 16-30%, а во фракции микросом после 3 
ч инкубации даже увеличивалось. Полученные 
данные свидетельствуют, что липиды хлоропла-
стов наиболее подвержены адаптивному изме-
нению при воздействии ионов кадмия, в отли-
чие от липидов микросом и митохондрий. Мож-
но предположить, что разные концентрации 
кадмия, накапливаемого в клетках растений, 
вызывали неоднозначное влияние на метабо-
лизм ГЛ и ФЛ.  

Известно, что ФЛ являются главными липи-
дами  плазмалеммы и других непластидных эн-
домембран и одними из первых реагируют на 
изменения в среде обитания [7, 12, 15]. Дейст-
вие ионов кадмия  на H. verticillata приводило к 
освобождению ФК, которая, выступая в роли 
вторичного посредника способна передавать 
сигнальный импульс и вызывать в конечном 
итоге экспрессию защитных генов [11]. Повы-
шение содержания ФК происходит при актива-
ции фосфолипаз, субстратом для которых слу-
жат ФХ, ФЭ, ФГ. По результатам наших экспе-
риментов можно предположить, что увеличение 
относительного содержания ФК во фракции 
микросом (табл. 2) свидетельствует об участии 
этих структурных липидов в регуляции состоя-
ния мембран. Кроме того, ФК может выступать 
не только в качестве вторичного мессенджера в 
передаче сигнала, но и участвовать в процессе 
синтеза липидов de novo и тем самым влиять на 
физическое состояние мембран [20]. Следует 
подчеркнуть, что изменение функциональной 
активности клеточных мембран при воздейст-
вии на них ионов металлов отражает совокуп-
ность как процессов деградации биомолекул, 
так и процессов, направленных, на регуляцию 
клеточного метаболизма [9]. Увеличение коли-
чества ФЛ в микросомах и МГДГ, и ФГ в хло-
ропластах, свидетельствуют о возможной ком-
пенсаторной активации синтеза липидов в то 
время, когда концентрация накопленного кад-
мия не превышала 4,3 мг/г сухой массы (табл. 
2). При более высоком накоплении кадмия в 
клетках растений, приводило к снижению со-
держания суммарных (рис. 2) и индивидуальных 
классов липидов (табл. 2), что, по-видимому, 
отражает преобладание процессов катаболизма 
в метаболизме липидов.  

Известно, что одним из способов регулиро-
вания физического состояния мембран является  
увеличение относительного содержания СТ, 
которые встраиваются в мембраны и регулиру-
ют физическое состояние бислоя [6]. При инку-
бации H. verticillata в среде, содержащей кад-
мий, было также обнаружено существенное 
увеличение относительного содержания СТ в 
микросомах и митохондриях (на 27-40% по 
сравнению с контролем) (табл. 2).  

Помимо изменения уровня СТ и соотноше-
ния ФЛ, регуляция физического состояния мем-
бран и их проницаемости контролируется уров-
нем ненасыщенности жирных кислот липидов 
[16]. В проведенных экспериментах было за-
фиксировано повышение уровня насыщенных 
кислот (пальмитиновой С16:0 и стеариновой 
С18:0) в хлоропластах за счет снижения относи-
тельного содержания линоленовой кислоты 
С18:3n3. В митохондриях и микросомах состав 
жирных кислот менялся менее значительно, чем 
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в хлоропластах. Уровень кислоты С18:3n3 сни-
жался не более чем на 20% и только после 24 ч 
инкубации (табл. 1). По-видимому, данный ме-
ханизм контроля  целостности мембраны, и как 
следствие ее проницаемости, в наших экспери-
ментах реализуется только на мембранах хлоро-
пластов. 

Таким образом, изменения состава липидов и 
степени ненасыщенности их жирных кислот 
являются специфическими для различных суб-
клеточных мембранных систем. Регуляция со-
стояния мембран хлоропластов при воздействии 
кадмия происходит с помощью изменения со-
става жирных кислот (насыщен-
ные/ненасыщенные) и ГЛ;  микросом и мито-
хондрий – возрастанием содержания СТ сниже-
нием относительного содержания ФХ и увели-
чением ФК. 
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SPECIFICITY OF LIPIDS COMPOSITION CHANGE OF SUBCELLULAR MEMBRANES 
OF HYDRILLA VERTICILLATA UNDER THE INFLUENCE OF CADMIUM’ IONS  

© 2012 O.A. Rozentsvet, V.N. Nesterov, V.A. Rozentsvet  

Institute of Ecology of the Volga River Basin of Russian Academy of Sciences, Togliatti 
There was researched the influence of cadmium ions on the lipids composition of chloroplasts, mitochon-
drions and microsomes of hydrophyte Hydrilla verticillata. The most  content of total lipids was in the chlo-
roplasts. In chloroplasts lipids there is higher content of acid С18:3n3., lipids of mitochondrions and micro-
somes – С18:2n6. Membranes of mitochondrions and microsomes are in a greater degree enriched with sterols, 
unlike chloroplasts fraction. Under the influence of cadmium ions decreased the content total lipids and 
changed the composition of lipids. In the fraction of microsomes and mitochondrions was decreased the rela-
tive amount of phosphatidylcholine and phosphatidylinositol, but there increased – phosphatidylethanolamine 
in 1–3 time period and phosphatidic acid up to 24h exposition. In fraction lipids chloroplasts one observed 
multidirectional changes: sulfolipid content in 1–3 h time period was reliably higher, as well as mono - and 
digalactosyldiacylglycerols were lower than the control sample. At longer exposition (24h) the relative 
amount of glycolipids increased in comparison with the control sample. Specificity of lipids composition 
change depends on cadmium amount found in plant cells, incubation period duration and type of intracellular 
compartment. 
Key words: Hydrilla verticillata, cadmium, lipids, fatty acids  
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