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Исследовали влияние нитрата кадмия (100 мкМ) на развитие папоротника 
Matteuccia sthruthiopteris при инкубировании в течение 10 сут на среде Кнопа. При 
накоплении кадмия растениями до 80 % металла аккумулируется в придаточных 
корнях, а остальная часть распределяется по стволику корневища и далее в над�
земных формирующихся листьях. В улитках и взрослых листьях кадмий обнаружи�
вается до 1,2 и 9 мкг/г сухой массы соответственно, при этом стимулируется рост 
и увеличивается биомасса взрослых листьев. На разных стадиях развития листьев 
происходят определенные изменения в составе липидов и жирных кислот, среди 
которых главными являются увеличение содержания гликолипидов, бетаинового 
липида и разнонаправленные изменения в составе фосфолипидов. Сделан вывод 
об устойчивости M. sthruthiopteris к кадмию за счет адаптационных возможностей, 
которые реализуются на организменном и клеточном уровнях. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Matteuccia sthruthiopteris, липиды, жирные кислоты, кадмий.  

O. A. Rozentsvet, E. S. Bogdanova, S. V. Murzaeva. COMPOSITION OF 
LIPIDS AND FATTY ACIDS IN THE FORMING LEAVES OF THE FERN 
MATTEUCCIA STHRUTHIOPTERIS IN THE PRESENCE OF CADMIUM 

The effect of сadmium nitrate on the leaf growth and lipid composition in the fern 
Matteuccia sthruthiopteris has been examined. The plants were incubated in Knop’s 
medium in the presence/absence of 100 μM of сadmium nitrate during 10 days. The plants 
accumulated more than 80 % of cadmium in the roots. Accumulation of cadmium in the 
fiddleheads and mature fronds was about 1.2 and 9.0 μg/g dry weight, respectively. 
Cadmium was noted to stimulate growth and increase the biomass of mature fronds. At 
different stages of the leaf development, certain changes in the composition of lipids and 
fatty acids were observed, particularly, an increased synthesis of glycolipids and a betaine 
lipid, as well as multidirectional changes in the composition of phospholipids. It was 
concluded that M. sthruthiopteris is resistant to cadmium owing to adaptive features of the 
lipid metabolism implemented at the morphological and cellular levels. 

K e y  w o r d s :  Matteuccia sthruthiopteris, cadmium, lipids, fatty acids. 

 
Введение 

В последние годы в связи с быстрым разви�
тием промышленности усиливается загрязнение 

окружающей среды, в том числе и тяжелыми ме�
таллами (ТМ), в масштабах, не свойственных 
природе [Greger, 1999; Küpper, Kroneck, 2005; 
Титов и др., 2007]. Накопление ТМ в почве и воде 
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вынуждает живые организмы приспосабливать�
ся к новым условиям среды за счет формирова�
ния целого ряда механизмов, в определенной 
степени связанных с устойчивостью клеточных 
мембран. Липидам мембран и их жирнокислот�
ному (ЖК) составу отводится ведущая роль в ре�
гулировании текучести мембраны как одного из 
механизмов биохимической адаптации растений 
к условиям окружающей среды [Ипатова, 2005; 
Harwood, 1999b].  

К наиболее токсичным для растений ТМ отно�
сится кадмий [Ильин, 1991; Шевякова и др., 
2003]. Данные многих авторов показывают, что 
действие кадмия приводит к качественным и ко�
личественным изменениям в составе липидов, 
ингибированию путей их биосинтеза, редукции 
ненасыщенности жирных кислот, связанной с 
перекисным окислением [Ouariti et al., 1997; 
Jemal et al., 2000; Nouairi et al., 2006]. Характер 
изменений в содержании липидов существенно 
зависит от видовых особенностей организма, 
типа тканей и органов, а также природы металла, 
его концентрации и продолжительности воздей�
ствия [Tukendorf, 1993; Нестеров и др., 2009]. 
В ряде работ показано, что существует опреде�
ленная зависимость в реакции растений на дей�
ствие кадмия от их возраста [Drazkiewicz et al., 
2003; Казнина и др., 2010], однако мало извест�
но об участии липидов в этих процессах.  

Среди современных растений папоротники 
являются одной из древнейших и наиболее 
жизнеспособных групп. Они представляют ог�
ромный интерес в изучении стратегии выжива�
ния растительных организмов, поскольку обла�
дают достаточно простыми и эффективными 
приспособительными реакциями к условиям 
окружающей среды [Dyer, 1979]. Установлено, 
что некоторые виды папоротников способны 
связывать токсичные ТМ в достаточно больших 
количествах [Chang et al., 2009].  

В связи с вышесказанным в настоящей работе 
исследовали качественный и количественный со�
став липидов и ЖК в листьях папоротника 
Matteuccia sthruthiopteris (L.) Todarо при их фор�
мировании под влиянием кадмия. Следует под�
черкнуть, что молодые листья данного вида папо�
ротника у некоторых народов используются в пи�
щу [Намзалова, Шмаков, 2009]. Количественные 
и качественные модификации липидного спектра, 
вызванные влиянием ТМ, и их накопление в рас�
тительных тканях приводят к изменению пищевой 
ценности растений. Этот аспект в исследовании 
липидов не менее значим, чем изучение приспо�
собительных реакций растений. 

Материалы и методы 

M. sthruthiopteris (страусник обыкновенный) 
относится к отделу Polypodiophyta, классу 

Polypodiopsida, порядку Polypodiales, семейст�
ву Onocleaceae [Черепанов, 1995]. Это столо�
нообразующий вид папоротника, имеет корот�
кий вертикальный стволик c отходящими кор�
нями, который обычно называют корневищем. 
На верхушке стволика располагается крупная 
почка, в ней заложены несколькими кругами 
зачатки листьев.  

Папоротники выкапывали из почвы в мае, ко�
гда растения находились еще в состоянии по�
коя. Для опытов использовали корневища без 
листьев, которые промывали в проточной воде, 
обсушивали, взвешивали и помещали в отдель�
ные сосуды на питательную среду Кнопа (соот�
ношение веса корневища к объему среды 1 : 4). 
После адаптации в течение 1 сут к новым усло�
виям в питательную среду однократно добавля�
ли нитрат кадмия в концентрации 100 мкМ. Рас�
тения инкубировали в условиях освещения  
400 ± 200 лк при 15�часовом световом дне и 
температуре 20°С. Ростовые процессы оценива�
ли по приросту биомассы надземных частей и 
длине сформировавшейся листовой пластины 
по истечении 10 сут. Для биохимических анали�
зов использовали ткани фотосинтезирующих 
органов: улитки и сформировавшиеся взрослые 
листья, разделенные на верхние, срединные и 
нижние сегменты.  

Липиды выделяли по методу [Bligh, Dyer, 
1959]. Количественное содержание суммарных 
липидов (СЛ) определяли гравиметрически. 
Фосфолипиды (ФЛ) разделяли методом двумер�
ной тонкослойной хроматографии (ТСХ) на стек�
лянных пластинках 6 х 6 см с закрепленным сло�
ем силикагеля с использованием систем раство�
рителей: первое направление – хлороформ : ме�
танол : бензол : аммиак (130 : 60 : 20 : 12 по объ�
ему); второе – хлороформ : метанол : бензол : 
ацетон : уксусная кислота (140 : 60 : 20 : 10 : 8). 
Проявляли ФЛ 10%�й H2SO4 в метаноле с после�
дующим нагреванием при 180°C в течение 
15 мин. Количество ФЛ определяли по содержа�
нию неорганического фосфора [Vaskovsky, 
Latyshev, 1975]. 

Гликолипиды (ГЛ) разделяли методом одно�
мерной ТСХ на пластинках 10 х 10 см с использо�
ванием системы растворителей – ацетон : бен�
зол : вода (91 : 30 : 8 по объему). Проявляли ГЛ 
5%�м раствором 12MoO3 х H3PO4 в метаноле с по�
следующим нагреванием при температуре 150оC 
в течение 10 мин. Количество ГЛ определяли 
денситометрическим способом [Кейтс, 1975]. 

Содержание бетаинового липида 1,2�диа�
цилглицерил�3�О�4’�(N,N,N�триметил) гомосе�
рина (ДГТС) определяли спектрофотометриче�
ски, как описано в работе [Rozentsvet, 2000]. 

Для анализа ЖК использовали их метило�
вые эфиры, которые получали путем кипячения 
в 5%�й HCl в метаноле. Полученные эфиры 
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анализировали на хроматографе «Хроматэк 
Кристалл 5000.1» (Россия) с помощью капил�
лярной колонки длиной 105 м и диаметром 
0,25 мм RESTEK (США). Температура колонки 
180оС, испарителя и детектора 260оС. Скорость 
тока газа�носителя (гелий) 20 мл/мин. 

Содержание кадмия в тканях определяли 
после мокрого озоления на атомно�абсорбци�
онном спектрофотометре «МГА�915» (Россия) 
[Голубкина, 1995]. 

Данные обрабатывали в программе Excel. В 
таблицах и на рисунках представлены средние 
арифметические значения из трех биологиче�
ских повторностей и их стандартные отклоне�
ния от среднего.  

Результаты и обсуждение 

Листья, или вайя папоротников, в отличие 
от цветковых и древесных растений, представ�
ляют собой нечто промежуточное между листь�
ями в обычном понимании и ветвями побегов 
[Шмаков, 2007]. Развитие зеленой части рас�
тений начинается с появления побега в форме 
улиткообразного листа. Улитка в начале роста 
под влиянием гормона ауксина быстро раскру�
чивается, и внутренняя сторона улитки растет 
быстрее, чем верхняя. Дальнейший рост лис�
тостебельной части папоротников происходит 
делением одной апикальной клетки – инициа�
ли, которая делится и в дальнейшем формиру�
ет ткани побега [Капранова, 2006].  

Различия между листьями возрастных се�
рий объясняются изменениями ритмичности 
деятельности точки роста на протяжении онто�
генеза. Это приводит к созданию одного и того 
же органа, отдельные части которого отлича�
ются друг от друга в структурном и функцио�
нальном отношении [Лодкина, 1983].  

В полностью развернувшемся листе можно 
выделить растущую верхнюю, сформирован�
ную срединную и наиболее зрелую нижнюю 
части. Наличие нитрата кадмия в концентра�
ции 100 мкМ в инкубационной среде в тече�
ние 10 сут не приводило к гибели растений, а 
оказывало стимулирующие действие на рост 
и развитие фотосинтезирующих органов па�
поротников. Внесение кадмия в корнеобитае�
мую среду способствовало увеличению био�
массы листьев в 1,6, а их длины – в 1,3 раза 
(рис. 1А, Б).  

По данным атомно�адсорбционного анализа, 
содержание кадмия в придаточных корнях со�
ставляло 51,4 мкг/г сухой массы (табл. 1). В тка�
нях развернувшихся листьев в целом адсорби�
ровалось до 9 мкг кадмия на 1 мг сухой массы. 
Наибольшее количество кадмия накапливалось 
в верхней части листьев. Всего в растении, 
включая корневище и надземную часть, аккуму�

лировалось до 30 % внесенного в питательный 
раствор металла, из них только 4,6 % транспор�
тировалось в фотосинтезирующие органы. Со�
гласно классификации растений по их способ�
ности накапливать ТМ, данный вид папоротни�
ков можно отнести к растениям�исключителям, 
поскольку наибольшая часть поглощенного ме�
талла оставалась в корнях [Prasad, 1998].  

            

Рис. 1. Влияние кадмия на биомассу (А) и длину 
листьев (Б) M. sthruthiopteris 

Здесь и на рис. 2: светлые столбики – контроль; темные – 
под воздействием кадмия, 100 мкМ 

Таблица 1. Содержание кадмия в корневой и 
надземной частях M. sthruthiopteris 

Части растений 
Cd, 

мкг/г сухой массы 
Поглощенный

металл, % 
Придаточные корни 51,4±1,9 23,2±2,0 
Сердцевина 
корневища 

2,5±0,3 1,1±0,2 

Улитки 1,2±0,5 0,5±0,0 
Лист:  
       верхушечная часть

 
4,1±0,6 

 
2,0±0,2 

       срединная часть 3,2±0,9 1,4±0,3 
       нижняя часть 1,7±0,1 0,7±0,1 

 
Содержание СЛ (рис. 2), выделенных из на�

тивных тканей верхней части листьев кон�
трольных вариантов, было значительно боль�
ше, чем в улитках. Под влиянием кадмия коли�
чество СЛ в средней и нижней частях листьев 
увеличивалось на 10–25 % по сравнению с кон�
тролем. В верхней части листьев наблюдался 
обратный эффект, что, возможно, связано с 
большим концентрированием металла.  

Анализ полярных липидов, которые явля�
ются структурной основой биологических 
мембран, показал, что в их состав входят ГЛ, 
ФЛ и ДГТС (рис. 3). По мере роста листьев в 
контрольных вариантах менялось соотноше�
ние полярных липидов: от наименьшего со�
держания ГЛ в улитках до максимального в 
липидах срединной части. Под влиянием кад�
мия относительное количество ГЛ увеличива�
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лось в 1,4–1,8 раза практически во всем лис�
те. Содержание ФЛ уменьшалось в 1,1–1,4 
раза, особенно значительно в улитках и верх�
ней части листьев (см. рис. 3). ДГТС в составе 
полярных липидов контрольных опытов варь�
ировал от 0 до 2,5 % от суммы полярных липи�

дов, причем в улитках он был наибольшим, а в 
зрелых частях листьев не был обнаружен. 
Кадмий в корнеобитаемой среде приводил к 
увеличению содержания ДГТС в улитках, 
верхней и срединной частях и его новообра�
зованию в нижней части листьев растений.  

 

Рис. 2. Влияние кадмия на 
суммарные липиды (мг/г сырой 
массы) в формирующихся листьях 
M. sthruthiopteris 

Здесь и на рис. 3, 4: 1 – улитки, 2 –
верхняя часть листа, 3 – срединная 
часть листа, 4 – нижняя часть листа  

 

Рис. 3. Влияние кадмия на 
состав полярных липидов 
в формирующихся листьях 
M. sthruthiopteris  

 

ГЛ представлены в листьях папоротника тра�
диционным составом: моногалактозилдиацил�
глицерином (МГДГ), дигалактозилдиацилглице�
рином (ДГДГ) и сульфохиновозилдиацилглице�
рином (СХДГ) (табл. 2). Как видно из данных 
этой таблицы, в условиях наших экспериментов 
в контрольных вариантах при формировании ли�
стьев из улитки до взрослого листа происходи�
ло увеличение относительного содержания 
МГДГ на фоне снижения других ГЛ, особенно 
СХДГ. Под влиянием кадмия содержание МГДГ 
снижалось во всех частях развернувшихся ли�
стьев, а ДГДГ увеличивалось в большей степени 
в нижней части листа (в 1,2 раза). Еще большее 
увеличение было выражено для СХДГ: его со�
держание в составе ГЛ возрастало в тканях ули�
ток (в 1,3 раза) и листьях (в 2,3–3,7 раза) по 
сравнению с контролем.  

Известно, что МГДГ и ДГДГ содержатся как 
в оболочке хлоропластов, так и в мембранах 
тилакоидов и гран [Hőlzl, Dőrman, 2007]. Оба 
эти липида стабилизируют фотосинтетические 
мембраны, связанные с функционированием 
фотосистем (ФС) I и ФС II, но МГДГ играет еще 
важную роль в стабилизации сильно искрив�
ленных участков мембраны тилакоидов и уча�

ствует в переносе электронов [Murata, 1983]. 
СХДГ локализован только в мембранах тила�
коидов. Предполагается, что благодаря тому, 
что СХДГ является отрицательно заряженным, 
он участвует в процессе формирования гран и 
обеспечивает оптимальную конфигурацию 
мембран для активного электронного транс�
порта в ФС II [Мокроносов, Гавриленко, 1992; 
Dőrman, Benning, 2002]. Очевидно, увеличение 
содержания СХДГ в составе липидов можно 
расценивать как компенсацию избытка катио�
нов, которые привносят ионы кадмия при их 
проникновении в клетку.  

Не менее важным для нормального про�
цесса фотосинтеза является соотношение 
двух других ГЛ [Krupa, Baszynsky, 1989; 
Skorzynska et al., 1991; Nouairi et al., 2006]. По 
литературным данным, соотношение 
МГДГ/ДГДГ в хлоропластах должно быть не 
менее 2 [Гудвин, Мерсер, 1986]. Меньшие 
значения могут указывать на нарушение 
структуры мембран тилакоидов и деграда�
цию фотосинтетических доменов, содержа�
щих ФС II [Nouairi et al., 2006]. В липидах ли�
стьев контрольных вариантов соотношение 
МГДГ/ДГДГ увеличивалось по мере их разви�
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тия от 1,6 до 3,6, причем максимальным оно 
было в липидах срединной части листа (рис. 
4). Наличие кадмия в среде выращивания и 
его аккумуляция в листьях приводили к уве�
личению соотношения МГДГ/ДГДГ в липидах 
улиток до значения, равного 2, однако в ниж�
ней части листа соотношение МГДГ/ДГДГ 
снижалось до 1,6. Накопление кадмия в коли�
честве 4,1 мкг/г сухой массы (см. табл. 1) в 
верхних частях листьев не влияло на соотно�
шение главных ГЛ, в отличие от сформиро�
ванных ранее нижних частей, в которых при 
меньшем (1,7 мкг/г) содержании кадмия на�
блюдалось изменение их соотношения.  

 

Рис. 4. Влияние кадмия на соотношение МГДГ к 
ДГДГ в формирующихся листьях M. sthruthiopteris  

 
Во фракции ФЛ главными липидами явля�

ются фосфатидилхолин (ФХ), фосфатидилэ�
таноламин (ФЭ), фосфатидилинозит (ФИ) и 
фосфатидилглицерин (ФГ). Обнаружены так�
же минорные компоненты дифосфатидилиг�
лицерин (ДФГ), фосфатидная кислота (ФК), 
фосфатидилсерин (ФС) и лизофосфатиды 
(ЛФ) (см. табл. 2). Внесение кадмия в пита�
тельную среду способствовало снижению 
уровня ФХ в среднем в 1,2 раза практически 
у всех образцов растений. Относительное со�
держание ФЭ в составе ФЛ улиток снижалось 
в 1,8 раза, во взрослых листьях оно увеличи�
валось и наиболее интенсивно в верхних час�
тях. Количественные изменения в относи�
тельном содержании ФГ отмечены только для 
липидов улиток. Кроме того, менялся уро�
вень ФИ, который, согласно литературным 
данным, в значительных количествах присут�
ствует в митохондриях. В верхней и нижней 
частях листа содержание ФИ снижается в 1,8 
и 1,4 раза. Отмечены значительные измене�
ния в сторону увеличения в содержании ми�
норных компонентов ФЛ. Например, в тканях 
улиток увеличивалось количество ФК, а в 
развитом листе – содержание ДФГ и лизо�
форм ФЛ (в контроле они отсутствовали). ЛФ 
– это продукты распада ФЛ при действии 

фосфолипазы А, они токсичны и разрушают 
мембраны [Bargmann, Munnik, 2006; Wang et 
al., 2006]. В то же время ионы кадмия спо�
собствовали увеличению лабильного компо�
нента ФС, который метаболически связан с 
синтезом ФЭ [Hőlzl, Dőrman, 2007]. Эти дан�
ные свидетельствуют о разнонаправленных 
изменениях в липидном обмене в клетках 
улиток и листьев папоротников, которые про�
исходят под действием кадмия. 

Таким образом, в улитках и взрослых листь�
ях под влиянием кадмия меняется состав 
структурных компонентов фотосинтетических 
мембран хлоропластов и других мембранных 
структур клетки, которые в значительной сте�
пени были связаны со стадией формирования 
листьев. 

Показателем модификации биологических 
мембран служат также изменения в составе 
ЖК липидов. Увеличение количества ненасы�
щенных ЖК придает мембранам бóльшую те�
кучесть, приобретаются свойства пластично�
сти мембран [Harwood, 1999а]. Под действи�
ем ТМ возможно увеличение количества на�
сыщенных ЖК, что приводит снижению их 
проницаемости, благодаря чему осуществля�
ется защита от воздействия ТМ [Rama Devi, 
Prasad, 1999]. Вместе с тем увеличение на�
сыщенности ЖК может приводить к сниже�
нию активности ФС II за счет увеличения рас�
стояния между светособирающим комплек�
сом и реакционным центром [Мокроносов, 
Гавриленко, 1992]. 

Результаты анализа ЖК общей липидной 
фракции, выделенной из улиток и листьев 
M. sthruthiopteris, представлены в табл. 3. Ос�
новную группу ЖК составляют кислоты с дли�
ной цепи 16–18 атомов углерода, но доволь�
но значителен (8,1–15,8 %) вклад длинноце�
почечных ЖК (ДЦК). Ненасыщенные (ННК) ЖК 
представлены мононенасыщенными (С18:1), 
диеновыми (С18:2, С20:2) и полиненасыщен�
ными ЖК. Среди последних преобладает ли�
ноленовая (С18:3) и арахидоновая (С20:4) 
ЖК. В сумме насыщенные кислоты (НК) (ко�
роткоцепочечные и ДЦК) составляли в кон�
троле 32,3–42,5 %, а ННК – 57,6–67,7 %, что 
типично для этой группы растений [Heigh, 
1969; Jamieson, Reid, 1975]. Доминирующей 
насыщенной ЖК является пальмитиновая ки�
слота (С16:0). Содержание ее в контроле 
возрастало по мере формирования листьев 
(от 28,4 до 34 %). Под влиянием кадмия в 
нижней части листьев возрастало общее ко�
личество насыщенных ЖК (С14:0, С16:0, 
С20:0). Это означало, что пластичность (теку�
честь) мембран клеток в частях листьев, за�
кончивших рост, уменьшалась. В улитках, 
срединной и верхней частях листьев соотно�
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шение НК/ННК менялось незначительно, но 
существенно менялся состав ННК. Так, в ли�
пидах улиток увеличивалось содержание 
С18:1, в липидах верхней части – С18:1, 
С18:3 и С20:4 ЖК. В срединной части наблю�
дали увеличение содержания кислоты С18:1 
и снижение С18:3. Следует подчеркнуть, что 
в листьях данного папоротника в контроле 
среди ДЦК большую часть ЖК составляют не�
насыщенные кислоты (ДЦННК). Их содержа�

ние – 74,7–89,2 %. Под воздействием кадмия 
отношение насыщенных ЖК (ДЦНК) в этой 
группе кислот к ненасыщенным менялось не�
однозначно: увеличивалось в улитках (с 8,6 
до 10,9) и верхних частях листьев (с 3,2 до 
5,3), а в срединных и нижних – снижалось. Та�
ким образом, изменения в составе ЖК, так 
же как и в составе липидов, которые проис�
ходили под действием кадмия, зависели от 
стадии формирования листьев.  

 
Таблица 2. Влияние кадмия на содержание индивидуальных полярных липидов в формирующихся листьях 
M. sthruthiopteris (% от суммы) 

Части листа 
Улитки 

верхняя срединная нижняя Липиды 
К Cd К Cd К Cd К Cd 

Гликолипиды  
МГДГ 51,3±0,9 52,2±0,5 69,9±0,5 63,9±1,3* 73,9±0,1 62,2±1,5* 71,1±1,4 57,2±2,2* 
ДГДГ 32,2±2,5 26,0±1,0* 27,3±0,9 27,6±1,1 21,0±1,0 26,0±1,6* 25,6±3,5 31,1±1,6* 
СХДГ 16,4±3,5 21,7±0,3* 2,7±0,1 8,3±1,3* 4,9±0,8 11,1±0,9* 3,1±0,6 11,5±1,9* 

Фосфолипиды 
ФХ 44,9±1,0 36,4±1,6* 42,7±0,1 37,3±5,8 40,4±0,1 33,0±0,6* 42,5±0,3 34,0±1,3* 
ФЭ 31,4±1,7 17,1±3,4* 17,4±0,3 27,9±2,0* 22,6±1,6 24,7±1,5 25,9±0,7 28,1±2,5 
ФГ 7,8±0,9 4,9±1,7 13,0±0,2 15,0±3,8 16,8±0,8 16,9±0,4 10,7±2,8 9,4±3,2 
ФИ 13,1±0,4 12,9±2,6 20,3±0,1 11,3±1,0* 12,8±0,6 13,7±1,2 15,6±1,1 11,3±1,4* 
ФК 2,2±0,8 26,1±4,8* 5,8±0,5 5,6±3,3 6,6±0,8 8,6±0,8* 4,6±0,6 11,5±2,7* 

ДФГ 0,2±0,1 1,5±0,3* 0,8±0,1 1,1±0,2 0,8±0,0 1,3±0,1 0,7±0,1 2,0±0,9* 
ФС 0,4±0,1 1,1±0,3* 0,0±0,1 0,5±0,6* 0,0±0,0 0,8±0,0* 0,0±0,0 2,6±0,1* 
ЛФ 0,0±0,0 0,0±0,0 0,0±0,1 1,3±0,0* 0,0±0,0 1,0±0,7* 0,0±0,0 1,1±0,1* 

Примечания. Здесь и в табл. 3: К – отсутствие кадмия в среде, Cd – концентрация кадмия в среде 100 мкМ; * различия с 
контролем достоверны при Р ≤ 0,05. 

Таблица 3. Влияние кадмия на состав жирных кислот общих липидов в формирующихся листьях 
M. sthruthiopteris (% от суммы) 

Части листа 
Улитки 

верхняя срединная нижняя Кислоты 
К Cd К Cd К Cd К Cd 

Насыщенные ЖК 
12:0 0,0±0,3 0,2±0,0 2,1±0,5 0,0±0,0 0,3±0,5 0,2±0,0 0,4±0,3 0,2±0,2 
14:0 0,4±0,0 0,5±0,1 1,9±0,6 0,8±0,1 0,9±0,0 0,1±0,0 1,2±±0,3 7,0±0,0 
16:0 28,4±1,1 25,8±0,3* 29,7±0,3 32,3±0,5* 32,5±0,9 33,4±1,4 34,0±0,1 30,7±0,5* 
18:0 1,8±0,1 2,3±0,3* 2,5±0,2 2,9±0,5 2,9±0,2 3,1±0,5 4,4±0,1 3,0±0,1* 
20:0 0,4±0,2 0,4±0,0 0,5±0,1 0,5±0,7 0,5±0,1 0,5±0,4 0,8±0,2 3,6±0,4* 
22:0 0,7±0,3 0,8±0,1 0,5±0,1* 0,7±0,1 0,2±0,1 0,3±0,1 1,1±0,0 0,8±0,1 
23:0 0,6±0,1 0,1±0,0* 1,1±0,2 0,2±0,1* 0,2±0,2 0,0±0,0* 0,6±0,0 1,4±0,6* 

  32,3±2,0 30,1±0,9* 38,3±0,0 37,4±1,8 37,5±1,5 37,6±2,1 42,5±1,4 46,7±1,1 
Ненасыщенные ЖК 

16:1 2,7±0,3 3,3±0,2* 5,5±0,3 2,7±0,8* 3,5±0,1 1,2±0,0* 3,1±0,3 2,0±0,5* 
18:1 0,5±0,1 0,5±0,1 1,3±0,2 2,2±0,3* 2,4±0,5 2,0±0,5 0,8±0,3 1,2±0,6 
18:1 12,1±1,2 14,3±0,8 12,9±1,8 15,9±0,1* 7,1±0,5 19,6±1,1* 8,2±0,8 8,3±1,0 
18:2 23,0±0,3 22,0±0,1 14,3±1,5 14,5±0,1* 14,8±0,7 14,3±2,0 15,9±0,4 14,3±2,0 
18:3 15,3±0,8 15,6±0,9 16,0±1,1 17,6±0,1 23,4±2,0 19,2±0,0* 21,2±1,2 15,3±0,1* 
20:2 0,2±0,0 0,4±0,1 1,3±0,9 0,2±0,4 0,2±0,0 0,2±1,0 1,1±0,3 5,0±0,4* 
20:3 2,1±0,9 2,1±0,0 1,1±0,2 1,2±0,9 1,1±0,0 1,0±0,3 0,8±0,5 0,9±0,0 
20:4 9,9±0,7 10,4±0,3 2,3±0,7 4,3±1,3* 3,0±0,2 3,7±0,1 3,7±0,2 4,2±0,0* 
20:5 1,9±0,7 1,3±0,0 2,1±0,5 1,7±1,1 2,9±0,7 1,3±0,3 1,8±0,4 2,0±0,1 

X 0,0±0,0 0,0±0,0 4,9±0,3 2,4±0,4 4,2±0,5 0,0±0,0 1,0±0,8 0,3±0,0 
  67,7±2,5 69,9±0,5 61,7±2,1 62,7±4,5 62,6±5,0 62,5±1,8 57,6±2,4 53,5±3,0* 

НК/ННК 2,0 2,3 0,8 0,8 1,7 1,7 1,3 1,1 
ДЦК 15,8±3,4 15,5±3,7 8,9±0,7 8,8±1,4 8,1±1,2 7,0±1,4 9,9±1,0 17,9±1,7 

ДЦННК 14,1±4,3 14,2±4,6 6,8±0,5 7,4±1,7 7,2±1,3 6,2±1,5 7,4±1,3 12,1±2,9 
ДЦНК/ДЦННК 8,6 10,9 3,2 5,3 8,0 7,7 3,0 2,1 
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Известно, что в толерантных растениях ос�
новными механизмами, обеспечивающими за�
щиту от ТМ на клеточном уровне, являются: 
связывание металлов клеточными оболочками, 
активирование антиоксидантных систем, изме�
нение метаболизма таким образом, чтобы 
уменьшить токсическое действие металла или 
ликвидировать его последствия [Sanita di 
Toppi, Gabbrielli, 1999; Серегин, Иванов, 2001; 
Hall, 2002]. Как следует из наших данных, кор�
невая система папоротника M. sthruthiopteris, 
так же как и многих других видов растений, 
способна ограничивать поступление кадмия в 
надземные органы [Иванов и др., 2003; Казни�
на и др., 2010]. Вместе с тем, как показали 
опыты, такая защита не обеспечивает полного 
задержания кадмия и часть его трансформиру�
ется по растению. Присутствие кадмия в кор�
необитаемой среде и его накопление в над�
земных органах вызывали изменения в составе 
липидов и ЖК, направленных на поддержание 
целостности и нормальной структурированно�
сти клеточных мембран растения. Отметим, 
что как в накоплении кадмия, так и в реакции 
липидов на его воздействие отчетливо выра�
жены различия, связанные со стадией разви�
тия и формирования листьев. Следует особо 
обратить внимание на количественное увели�
чение под влиянием кадмия таких компонентов 
липидов, как ДГТС, СХДГ и длинноцепочечных 
ЖК. Не исключено, что это связано со специ�
фическими адаптивными перестройками в ли�
пидном обмене, характерными для этой груп�
пы растений.  

Выводы 

Показано, что M. sthruthiopteris проявляет 
устойчивость к нитрату кадмия. Присутствие 
кадмия при концентрациях 100 мкМ в корне�
обитаемой среде стимулировало рост надзем�
ной части. Большая часть металла накаплива�
лась в корнях растений. Степень накопления 
кадмия в надземных органах зависела от ста�
дии формирования листьев. При этом наблю�
дали изменение состава липидов и углеводо�
родных радикалов ЖК в клеточных мембранах. 
Детальное исследование состава липидов и 
ЖК показало, что степень и направленность 
изменений в составе липидов и ЖК в значи�
тельной степени зависели от стадии развития 
листьев.  
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