
ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ, 2021, том 68, № 5, с. 469–488

469

ИЗМЕНЕНИЕ ПРОТЕОМА И ЛИПИДОМА МЕМБРАН
РАСТИТЕЛЬНОЙ КЛЕТКИ В ХОДЕ РАЗВИТИЯ

© 2021 г.   М. Ф. Шишоваа, *, В. В. Емельянова

аФедеральное государственное бюджетное образовательное учреждение высшего образования 
“Санкт-Петербургский государственный университет”, Санкт-Петербург, Россия

*e-mail: mshishova@mail.ru
Поступила в редакцию 28.08.2020 г.

После доработки 25.02.2021 г.
Принята к публикации 28.02.2021 г.

Бурное развитие системной биологии включает в себя усиление таких направлений, как протеоми-
ка и липидомика. Они нашли свое развитие в системной биологии растений. Можно отметить воз-
растающее число работ, посвященных анализу протеомов и липидомов растительных клеток, тка-
ней и целых органов. Достаточно подробно в литературе представлены сведения об особенностях
протеома и липидома растительных ядер, митохондрий и хлоропластов. Для большинства одномем-
бранных органоидов растительной клетки, таких как тонопласт, аппарат Гольджи, эндоплазмати-
ческая сеть и др., аналогичные исследования существенно ограничены. В обзоре рассматриваются
существующие представления о специфичности белковых и липидных спектров мембранных
структур растительной клетки, а также представлен анализ немногочисленных данных об их дина-
мическом изменении в ходе развития и при действии стрессовых факторов.
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ВВЕДЕНИЕ

Основополагающая функция мембран эукарио-
тической клетки заключается в компартментализа-
ции биохимических и физиологических процессов.
В каждом компартменте (органоиде) создаются
уникальные условия, характеризующиеся уров-
нем рН, уникальным спектром макро- и микро-
элементов, биологически активных соединений,
разнообразными энергетическими ресурсами и
др. Обусловлена эта функция особенностями
строения биологических мембран. Согласно жид-
костно-мозаичной модели, предложенной в 1972 г.,
мембрана представляет собой липидный бислой,
образованный преимущественно фосфолипида-

ми, а также белками разной степени “погруже-
ния” в этот липидный матрикс [1, 2].

Многочисленные эмпирические данные сви-
детельствуют о разнообразии белков в различных
мембранных структурах. Мембранные белки, в
состав которых входят транспортеры, рецепторы,
ферменты и др., участвуют в работе сигнальных и
метаболических сетей клетки, тем самым, обеспечи-
вая адаптацию растительных клеток к стрессовым
воздействиям и реализацию этапов жизненного
цикла. Достаточно долгое время не представлялось
возможным охарактеризовать специфичность
белковых спектров, свойственных той или иной
мембране, не говоря о динамическом изменении
белкового профиля при действии различных фак-
торов. Современные технологические подходы
позволяют решать такие проблемы с помощью
системной биологии, составной частью которой
является протеомика, а, вернее, сочетание гено-
мики, транскриптомики и протеомики.

Термин “протеом” был предложен в 1995 г. для
обозначения всех белков изучаемого объекта
(клетки, ткани, организма и т.д.), кодируемых ге-
номом и синтезируемых в определенных услови-
ях [3]. Секвенирование генома арабидопсиса, а
позднее и большого числа других видов растений,
имело революционное значение в идентифика-

Сокращения: ГГЛ – глицерогликолипиды; ГДГ – глюкуро-
нозилдиацилглицерол; ГФЛ – глицерофосфолипиды; ДАГ –
диацилглицерол; ДГДГ – дигалактозилдиацилглицерол;
ДФГ – дифосфатидилглицерол; МГДГ – моногалактозил-
диацилглицерол; ПМ – плазмалемма, плазматическая
мембрана; СПУ – системная приобретённая устойчивость;
СФЛ – сфинголипиды; СХДГ – сульфохиновозилдиацилг-
лицерол; ФГ – фосфатидилглицерол; ФИ – фосфатидилино-
зитол; ФК – фосфатидная кислота; ФС – фосфатидилсерин;
ФХ – фосфатидилхолин; ФЭ – фосфатидилэтаноламин;
ЭПС – эндоплазматическая сеть; IMP – интегральные
мембранные белки; PMP – периферические мембранные
белки; GPI – мембранные белки, заякоренные гликозил-
фосфатидилинозитолом.
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ции белков и аннотации их функций. Протеомный
анализ, основанный на таких методах, как 2-D
PAGE (двумерный гель-электрофорез в полиа-
криламиде), ВЭЖХ (высокоэффективная жид-
костная хроматография) и масс-спектрометрия,
позволяет определить количество белков интереса в
образце, идентифицировать их, выявить первичную
структуру и посттрансляционные модификации [4,
5]. Оригинальное сравнение различных подходов к
протеомному анализу представлено в статье
Мошковского и Пташник [6]. Масштаб одного
протеомного исследования в настоящее время
может составлять несколько сотен и даже тысяч
белков, требующих идентификации и определе-
ния их возможной функции.

В связи с бурным развитием протеомики на-
коплено много результатов, которые легли в осно-
ву широкого спектра баз данных, в том числе о
первичных белковых последовательностях и их
модификациях (фосфорилирование, гликирова-
ние и др.), а также о функциональном значении
различных белков: протеинкиназ, транскрипци-
онных факторов, различных ферментов, белков
межбелкового взаимодействия и др. Недавно эти
базы данных были достаточно подробно охаракте-
ризованы Subba с соавт. [7]. Вслед за авторами, сле-
дует сделать вывод о необходимости их дальней-
шего расширения. Например, ощущается необхо-
димость создания и развития данных о протеоме
сигнальных каскадов, сетей вторичного метабо-
лизма, различных мембранных органоидов. В свя-
зи с тем, что по результатам ряда исследований из
27000 белков арабидопсиса предположительно 25–
30% являются интегральными мембранными бел-
ками [8, 9], сравнительный анализ белковых про-
филей мембран растительных клеток представляет
особый интерес.

Не уступает по своему значению и развитие та-
кого направления, как липидомика растений.
Сам термин “липидом” был предложен по анало-
гии с протеомом [10] и подразумевает всю совокуп-
ность липидов клетки, ткани, органа или организ-
ма. Как и большинство “омиковых” дисциплин,
липидомика использует высокотехнологичные и
максимально автоматизированные методы экс-
тракции, разделения и анализа липидов, а также
биоинформатическую обработку полученных дан-
ных. Чаще всего применяют варианты жидкостной
хроматографии с последующей масс-спектромет-
рической детекцией с различными способами
ионизации [11–14]. Липиды – это, как правило,
невысокомолекулярные, гидрофобные или ам-
фифильные молекулы, хорошо растворимые в
неполярных растворителях и образованные в ре-
зультате карбоанионной конденсации тиоэфиров
(производные жирных кислот и поликетиды)
и/или карбокатионной полимеризации изопрена
(терпеноиды, включая стероиды) [11, 15]. Липидом
эукариотической клетки насчитывает от нескольких

сотен до тысяч индивидуальных липидов, форми-
рующих клеточные мембраны и накапливающих-
ся в запасающих структурах [14]. Несмотря на
большое разнообразие полученных данных, на-
ши представления о закономерностях динамиче-
ского изменения липидных профилей в ходе раз-
вития и действия стрессовых факторов все еще
достаточно ограничены.

Рассмотрим современные представления о
белковых и липидных спектрах мембран расти-
тельных клеток.

РАЗВИТИЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЙ
О МНОГООБРАЗИИ ПРОТЕОМА 

И ЛИПИДОМА МЕМБРАННЫХ СТРУКТУР 
РАСТИТЕЛЬНОЙ КЛЕТКИ. 

ИСТОРИЯ, ПРОБЛЕМЫ И ПЕРСПЕКТИВЫ. 
ПРОТЕОМ КЛЕТОЧНЫХ МЕМБРАН

Начало исследований в области протеома рас-
тительных мембран связано с анализом белков
ядер, хлоропластов и митохондрий. Выделение
этих крупных двумембранных органоидов прово-
дили с помощью низкоскоростного центрифуги-
рования, и последующая идентификация их мем-
бран не вызывала сомнения.

Протеом мембран митохондрий клеток араби-
допсиса на сегодняшний день является одним из
наиболее охарактеризованных. Еще в работе Brugi-
ere с соавт. [16] были приведены данные о белках
митохондриальных мембран. Немногим позже ис-
пользование различных способов экстракции и
последующий LC-MS/MS анализ способствова-
ли идентификации 114 белков, что на 40% увеличи-
ло спектр анализируемых белков. В число 80 функ-
ционально аннотированных белков митохондрий
клеток арабидопсиса вошли белки, участвующие
в мембранном транспорте, в том числе электро-
нов, цикле ди- и трикарбоновых кислот, синтезе
аминокислот и белков, защите от окислительного
стресса и др. [17]. В настоящее время различные
методы протеомного анализа позволяют увели-
чить белковые профили этих органоидов до 1000–
1500 белков. Особого внимания заслуживают ис-
следования различных устойчивых внутримем-
бранных белковых комплексов [18]. К ним, без-
условно, относятся комплексы дыхательной
электрон-транспортной цепи, комплекс альтер-
нативной оксидазы, АТФ-синтазный комплекс,
а также целый ряд многокомпонентных транс-
портеров.

Первоначально в мембранах хлоропластов
клеток арабидопсиса было выявлено 242 белка, из
которых не менее 40% составляли интегральные
мембранные белки. Функции 86 белков остава-
лись неизвестными [19]. Последующий прогресс
методических подходов позволил детектировать
1200–1300 белков в хлоропластах того же модель-
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ного растения, которые участвуют в реализации
фотосинтеза, метаболизма серы и азота, синтеза
аминокислот и жирных кислот, гормонов, вто-
ричных метаболитов, пигментов, витаминов и др.
Для некоторых из них удалось идентифицировать
локализацию – строма, мембрана тилакоидов
или люмен. Особого внимания заслуживают ис-
следования крупных функциональных белковых
комплексов в мембранах хлоропластов [20]. К их
числу можно отнести светособирающие ком-
плексы, белковые комплексы фотосистем, АТФ-
синтазу, а также сложно организованные транс-
портные системы.

Не менее тернистый путь был пройден при
изучении протеома ядер. Данные одной из пер-
вых работ, проанализировавшей ядра араби-
допсиса, указывали на наличие 200 белков, спе-
цифичных для этого органоида [21]. Более мас-
штабное исследование привело к идентификации
уже 663 белков, функциональная аннотация ко-
торых вызвала определенные затруднения [22].
Установлено, что в число 345 ядерных белков входят
белки транскрипционного аппарата, шапероны,
белки сигнальных систем и др. Особо подчерки-
вается многообразие ядерных фосфорилирован-
ных белков. В последние годы, как и в случае хло-
ропластов и митохондрий, особое внимание уде-
ляется протеомному анализу не только внешней и
внутренней мембран ядра, но и идентификации
трансмембранных белковых комплексов ядерной
оболочки, включая ядерную пору [23, 24].

Отдавая должное явным успехам в изучении
протеома мембран органоидов, окруженных
сложной двумембранной структурой, следует от-
метить, что работа с другими внутриклеточными,
так называемыми “легкими” мембранами, изна-
чально характеризовалась значительными слож-
ностями. Получение этих мембран основано на ис-
пользовании высокоскоростного центрифугирова-
ния. Первоначально для разделения плазмалеммы,
тонопласта, аппарата Гольджи, ЭПС использовали
различные градиенты плотности, приготовленные
с использованием сахарозы, сорбитола, перкола
и др. [25]. Однако в большинстве случаев такое
разделение не могло обеспечить полное отсут-
ствие загрязнения мембранных фракций друг
другом. Рассмотрение методических подходов не
входит в задачу данного обзора, однако отметим
следующее: специфичный метод очистки в насто-
ящее время разработан, пожалуй, только для по-
лучения плазмалеммы [26]. Метод двухфазного
разделения успешно применяется уже на протя-
жении более 30 лет. Он основан на использова-
нии двух несмешивающихся растворов полиэти-
ленгликоля и декстрана, концентрация которых
видо- и тканеспецифична. Некоторые подходы
были предложены и для получения тонопласта
[27–29], однако они не являются общепризнан-
ными и все еще требуют дальнейшего совершен-

ствования. После получения очищенной или
обогащенной той или иной мембранной фракци-
ей пробы, исследователи сталкиваются с еще не-
сколькими, не менее важными, проблемами. Они
обобщены в работе Ephritikhine с соавт. [30]. Мем-
бранные белки, в отличие от растворимых, плохо
разделяются с помощью двумерного электрофореза
в полиакриламидном геле (2D-PAGE) из-за физи-
ко-химической гетерогенности и значительной
гидрофобности. Многие гидрофобные белки не
растворяются в буфере для изоэлектрической фо-
кусировки и выпадают в осадок в их изоэлектри-
ческой точке. Кроме того, белки большинства
мембран отличаются низким содержанием, что
зачастую не позволяет их анализировать стан-
дартными методами протеомного анализа. Для
преодоления перечисленных трудностей исполь-
зуют дополнительные методы экстракции гидро-
фобных белков и последующий анализ с помо-
щью масс-спектрометрии.

Быстрое развитие технологических приемов
анализа протеома мембран и наличие надежного
подхода к выделению плазматической мембраны
(ПМ) интенсифицировало изучение протеома
именно этой мембраны. Интерес определило так-
же значение плазмалеммы как основного барьера
и важнейшего участника транспортной системы
клетки. Кроме того, ПМ участвует в рецепции
разнообразных химических и физических сигналов,
а также в передаче этих сигналов внутрь клетки,
тем самым запуская широкий спектр адаптаци-
онных и физиологических ответов на клеточном
уровне.

В первых работах с применением масс-спек-
трометрии в составе плазмалеммы клеток араби-
допсиса было идентифицировано около 100 белков,
большая часть которых не была обнаружена в более
ранних протеомных исследованиях [31]. Нанопо-
точная жидкостная хроматография, сопряженная с
масс-спектрометрией (nano-LC/MS/MS), позволи-
ла выявить во фракции плазмалеммы клеток ли-
стьев Arabidopsis thaliana уже 238 белков [32]. Более
100 из них были отнесены к белкам, содержащим
один и более трансмембранных доменов. Они были
связаны со следующими функциями: транспорт
через плазматическую мембрану и везикулярный
транспорт внутри клетки, сигнальная трансдук-
ция, ответные реакции на действие стрессоров.
Наряду с этим небольшое число белков было ра-
нее ассоциировано с другими клеточными ком-
партментами, что может указывать на некоторое
загрязнение фракции ПМ.

Исследования последних лет значительно рас-
ширили наши представления о различных груп-
пах белков плазмалеммы клеток арабидопсиса
[33]. Из-за ограниченности объема данного обзо-
ра мы не будем подробно рассматривать все анно-
тированные белки, а остановимся на основных



472

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 68  № 5  2021

ШИШОВА, ЕМЕЛЬЯНОВ

группах. Белки ПM принято подразделять на три
основные категории в зависимости от типа мем-
бранной ассоциации: интегральные мембранные
белки (IMP), периферические мембранные белки
(PMP) и мембранные белки, заякоренные глико-
зилфосфатидилинозитолом (ГФИ). IMP имеют
один или несколько трансмембранных доменов.
На N-конце присутствует сигнальная последова-
тельность, обеспечивающая “доставку” белков в
плазмалемму через ЭПС и аппарат Гольджи. К этой
группе, в первую очередь, относятся системы пас-
сивного и активного транспорта ионов. Наиболее
многочисленными являются Н+-АТФаза и аквапо-
рин [34], а также разнообразные транспортеры
ионов, включая ионы тяжелых металлов, транс-
портеры органических молекул, в том числе гор-
монов, а также белки, выполняющие сигнальную
функцию (например, рецептор-подобные киназы
(RLK)). Периферические белки не имеют доста-
точного гидрофобного домена. Они взаимодей-
ствуют с плазмалеммой за счет нековалентных
белок-белковых взаимодействий или ковалент-
ных липидных модификаций в результате N-ми-
ристоилирования, S-пальмитирования или пре-
нилирования. К этой группе относят белки, регу-
лирующие везикулярный трафик, в том числе
растительные Rho (ROPs) и SNARE белки (Solu-
ble N-ethylmaleimide sensitive factor attachment pro-
tein receptors) [9, 35]. Третья группа – белки, взаи-
модействующие с плазмалеммой за счет глико-
зилфосфатидилинозитола. Представляется, что
данная модификация белков происходит в аппа-
рате Гольджи. К этой группе, в основном, отно-
сятся ферменты, участвующие в формировании
клеточной стенки, включая β-1,3-глюконазы,
пектинэстеразы и полигалактуроназы [36]. Осо-
бого внимания заслуживают белки, входящие в со-
став микродоменов плазмалеммы. По липидному
составу микродомены (рафты, детергент-устойчи-
вые домены) обогащены сфинголипидами и стери-
нами, что создает более упорядоченные участки
по сравнению с окружающим слоем, образован-
ным преимущественно фосфолипидами [37]. Ли-
пидная составляющая рафтов будет рассмотрена
ниже. Обратимся к белкам, входящим в эти домены.
Ряд исследований позволил выявить маркерные
для рафтов белки. К ним относят КАТ1 (К+-канал),
PIP2;1 (аквапорин), PIN1, PIN2 и некоторые ABCB
(транспортеры ауксина), реморины (группа бел-
ков иммунного ответа) и др. [38]. Следует отме-
тить, что, несмотря на физико-химические свой-
ства этих доменов, по своему составу рафты все
же являются динамическими структурами, состав
которых сильно зависит от условий и изменяется
во времени. К сожалению, полностью предста-
вить соотношение различных по функциональ-
ной активности групп белков (транспортеров,
ферментов, рецепторов и др.) плазмалеммы до

сих пор достаточно сложно, так как все еще вели-
ка доля неохарактеризованных белков.

Протеомные исследования проводятся и для
других одномембранных органоидов. Первые ха-
рактерные белковые профили для вакуолярной
мембраны (тонопласта) были получены практи-
чески одновременно с таковыми для плазмалем-
мы, но авторы пришли к выводу, что загрязнение
мембранных препаратов было значительным.
Использование культуры клеток арабидопсиса и
последующее получение протопластов позволило
в значительной степени улучшить ситуацию [39].
Всего было выявлено 263 белка, из которых 46,
предположительно, имели по два трансмембран-
ных домена, остальные 177 имели один трансмем-
бранный домен или не имели его. По базе данных
были аннотированы 129 белков. В эту группу входи-
ли белки V-Н+-АТФазы, пирофосфатазы, транс-
портеры Zn+, Cd2+, сахарозы, аминокислот и др.
Функции 21 белка были связаны с системами де-
градации других белков. К сожалению, 34 белка
так и остались неохарактеризованными, а не-
большое число белков было аннотировано ранее
как компоненты других мембран. Более полная
характеристика протеома тонопласта культуры
клеток арабидопсиса была приведена в работе
Jaquinod с соавт. [40]. Согласно проведенному
анализу идентифицированные белки участвуют в
транспорте ионов и метаболитов (26%), стрессовых
реакциях (9%), передаче сигналов (7%) и метаболиз-
ме (6%), а также обеспечивают такие вакуолярные
функции, как гидролиз белков и сахаров.

Первые данные о протеоме аппарата Гольджи
были получены в 2000-х гг. [41]. Однако невоз-
можность корректно изолировать мембраны это-
го органоида ставит полученные в указанный пе-
риод результаты под некоторое сомнение. Тем не
менее, интерес к аппарату Гольджи очень велик,
особенно в связи с протекающими в этом органоиде
синтетическими процессами, обеспечивающими
строительство клеточной стенки растений. Относи-
тельно недавно был предложен новый подход: бы-
ли применены последовательно очистка в гради-
енте плотности, а затем метод разделения на ос-
нове поверхностного заряда [42]. Это позволило
получить мембранную фракцию достаточно вы-
сокой степени очистки. Последующий протеом-
ный анализ позволил идентифицировать 491 бе-
лок. К ним отнесены 64 белка, загрязняющих фрак-
ции митохондриальных мембран (28 белков), ЭПС
(15 белков) и цитоплазмы (14 белков), а также
шесть белков, ранее идентифицированных как
пластидные, ядерные и пероксисомные. Более
50 белков (56) функционально были отнесены к
системе белкового синтеза. Из оставшихся 371 бел-
ка 20% отнесены к биосинтезу полисахаридов
матрикса клеточной стенки, 12% – к транспорте-
рам, 12% – к трансферазам, еще 12% были связа-
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ны с секреторными процессами. Выявлена груп-
па белков (55 белков, 12%), свойственных другим
мембранам, но не являющихся показателем загряз-
нения мембран. К этой группе относятся, напри-
мер, целлюлозосинтаза и V-АТФаза. Предположи-
тельно, это “транзитные” белки аппарата Гольджи.

К сожалению, исследований, посвященных
протеомному анализу эндоплазматической сети,
очень мало. Тем не менее, 182 белка относят к этому
органоиду [41]. Тридцать из них остались неоха-
рактеризованными. Остальные белки участвуют в
фолдинге и модификации синтезируемых белков, а
также вовлечены в ряд метаболических процес-
сов. К белкам первой группы были отнесены два
гомолога Sec63, пять гомологов пептидаз, шапе-
роны BiP, HSP90, кальнексин, кальретикулин,
девять протеин-дисульфид-изомераз и пептидил-
пролил-изомераза. Были идентифицированы
белки комплекса олигосахарид-трансферазы (го-
мологи рибофорина I, рибофорин II, два гомолога
STT3, OST3, OST6, OST48 и DAD1), которые от-
вечают за перенос олигосахарида в процессе
N-связанного гликозилирования. В группу “мета-
болических” белков вошли 18 цитохромов Р450,
НАДФН-цитохром Р450-редуктаза, НАДН-цито-
хром b5-редуктаза, два белка цитохрома b5 и 11 бел-
ков, участвующих в метаболизме липидов. Следует
упомянуть еще одну группу белков, участвующих
в ионном гомеостазе ЭПС, включая представите-
лей семейства Ca2+-ATPаз, а также белки, опосре-
дующие обмен между ЭПС и аппаратом Гольджи
(AtSEC12, COPII, гомолог RHD3 и др.).

Развитие технологий секвенирования позво-
лило расширить протеомные исследования и на
другие растения, в том числе на злаки (рис, куку-
руза, овес и рожь) и двудольные растения (табак,
соя и др.). Были проанализированы различные
органы этих растений и полученные из них куль-
туры клеток [43]. Очень интересны результаты ра-
боты, в которой проведен сравнительный анализ
не только белковых профилей плазмалеммы овса
и ржи, но и белкового состава нанодоменов. С ис-
пользованием нано-LC-MS/MS-анализа было
идентифицировано 219 белков у овса и 213 белков
у ржи. При этом 56% в первом случае и 47% во
втором составили белки, специфичные для нано-
доменов овса и ржи, соответственно. Авторам
удалось достаточно подробно охарактеризовать
соотношение различных групп функционально
значимых белков в составе плазмалеммы/нано-
доменов разных представителей злаков [44].

Таким образом, увеличивается число исследо-
ваний, характеризующих белковые спектры мем-
бран растительных организмов, представляющих
интерес с точки зрения агропроизводства и био-
технологии. Наряду с этим имеются данные и о
белковых профилях мембран, на первый взгляд,
экзотических растений. Например, были иссле-

дованы белковые профили плазмалеммы и тоно-
пласта клеток листьев Avicennia officinalis, произ-
растающих в экваториальных мангровых болотах
Сингапура. Даже при условии несеквенирован-
ного генома было идентифицировано 254 белка
плазматической мембраны и 165 белков тоно-
пласта [45]. Несколько меньше белков удалось
выявить в протеоме плазмалеммы Menta arvensis –
122 белка, из которых лишь 21 был идентифици-
рован [46].

Интересные данные о тканеспецифичности
белковых спектров плазмалеммы получены на
растениях тополя [47]. Относительно большая
часть (42%) из 956 белков обнаружена в плазмати-
ческих мембранах клеток всех трех протестиро-
ванных тканей (паренхима листа, ксилема, кам-
бий/флоэма) и только 10–11% были уникальными
для конкретной ткани. Дальнейший анализ показал,
что 213 интегральных мембранных белков можно
разделить по функциям на “транспортеры”, “ре-
цепторы”, “клеточная стенка и метаболизм угле-
водов”, “перенос через мембрану”, “другие”,
“неизвестные” и “вероятные загрязнители”. Более
70% транспортеров самой большой группы инте-
гральных белков были детектированы в плазма-
лемме клеток листа, 32% – в мембранах всех трех
тканей и только 25% были обнаружены исключи-
тельно в плазматических мембранах клеток кси-
лемы и/или камбия/флоэмы. Удивительно, но
плазматические мембраны, выделенные из кам-
бия/флоэмы, имели самую высокую долю рецеп-
торов. Более 70% белков, участвующих в формиро-
вании клеточной стенки и метаболизме углеводов,
и все белки, участвующие в мембранном переносе,
были идентифицированы в плазматических мем-
бранах клеток ксилемы. Очень немногие белки бы-
ли общими между плазмалеммой мезофилла и дву-
мя другими тканями (2–4% от общего количества).
При этом в плазматической мембране клеток ксиле-
мы и камбия/флоэмы были идентифицированы
белки, не обнаруженные в плазматических мем-
бранах клеток листа (21% от общего количества).

Следует отметить еще одно исследование, в
котором проведено сравнение протеомов корней,
этиолированных и зеленых листьев, растущих ли-
стовых пластинок и цветков растений риса [48].
Наряду с 511 белками, встречающимися во всех
пяти анализируемых органах, каждый из органов
имел ряд специфичных белков: 270 – для корня;
132 – для этиолированного листа; 359 – для зеленого
листа; 146 – для развивающегося листа и 149 – для
цветка. Установлено, что плазмалемма корней
значительно отличалась по белковому профилю
от такового у листа, независимо от того, развивал-
ся ли он на свету или в темноте. Белковый состав
плазмалеммы клеток развивающейся листовой
пластинки был ближе к таковому у цветка, но не
зеленого листа. Особый интерес вызвали данные
о том, что ПМ корней обогащены белками-
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транспортерами по сравнению с плазмалеммой
клеток листа, а также то, что плазматическая
мембрана цветка отличалась большей насыщен-
ностью белков, сопряженных с сигнальной функ-
цией клетки по сравнению с протеомом плазма-
леммы клеток зеленого листа.

Таким образом, данные последнего десятиле-
тия указывают на специфичность белковых про-
филей и между тканями одного растения, и меж-
ду разными растениями, что на новом техноло-
гическом уровне указывает на функциональную
значимость белков в составе клеточных мем-
бран. Не вызывает сомнения, что интенсивное
развитие секвенирования, а также технологиче-
ских приемов выделения и детектирования мем-
бранных белков, лягут в основу дальнейшего
продолжения исследований в области протеома
мембранных органоидов.

ЛИПИДОМ РАСТИТЕЛЬНЫХ МЕМБРАН
Липидом мембран состоит преимущественно

из полярных липидов. Их амфифильная природа
позволяет им ассоциировать в двухслойную мем-
бранную структуру, а также выполнять множе-
ство других функций. Именно полярные липиды
составляют основу липидного бислоя. Массовое
соотношение липидов к белкам в мембране рас-
тительной клетки близко к 1:1, однако, если учи-
тывать не абсолютное содержание, а усредненные
молекулярные массы липидов и белков, то это со-
отношение будет варьировать в диапазоне от 50 : 1
до 100 : 1 [49]. Большинство мембранных липидов
представлено глицерофосфолипидами (ГФЛ), наи-
более распространенными из которых являются
фосфатидная кислота (ФК), фосфатидилхолин
(ФХ), фосфатидилэтаноламин (ФЭ), фосфати-
дилсерин (ФС), фосфатидилинозитол (ФИ), диа-
цилглицерол (ДАГ) и соответствующие им лизо-
формы. Реже, особенно во внутренних мембранах
клетки, встречаются фосфатидилглицерол (ФГ) и
дифосфатидилглицерол, или кардиолипин (ДФГ).
Последний служит маркерным липидом внутрен-
них мембран митохондрий, где он стабилизирует
белки электрон-транспортной цепи [50]. ФХ со-
ставляет около 50% мембранных фосфолипидов,
а вместе с ФЭ их доля увеличивается до 70–80%
[49]. Жирнокислотный состав ГФЛ включает
С16-С24 кислоты как насыщенного, так и нена-
сыщенного ряда с преобладанием С16 и С18 кис-
лот [51]. Отличительной особенностью липидома
растений является практически полное отсут-
ствие плазмалогенов – ГФЛ, у которых в первом
положении глицерина вместо остатка жирной
кислоты находится остаток спирта с длинной
алифатической цепью, связанный простой эфир-
ной связью. Плазмалогены широко распростра-
нены у животных, как среди беспозвоночных, так
и позвоночных, включая и человека [14].

Ещё одной характерной чертой липидома рас-
тений является присутствие особой группы гли-
церогликолипидов (ГГЛ) – галактолипидов. Эти
липиды образуют мембрану пластид и представлены
моногалактозилдиацилглицеролом (МГДГ), ди-
галактозилдиацилглицеролом (ДГДГ), сульфохи-
новозилдиацилглицеролом (сульфолипид, СХДГ)
[52], а также глюкуронозилдиацилглицеролом (ГДГ)
[53]. Помимо высших растений эти липиды обнару-
жены в разнообразных эукариотических водорослях
и оксифотобактериях [14]. В жирнокислотном ком-
поненте галактолипидов растений доминируют
С16:0, С16:3 и С18:3 кислоты [54].

Сфинголипиды (СФЛ) – важнейшая группа
полярных липидов, которые могут составлять до
10% от общего уровня липидов в растениях [51].
Эта группа липидов длительное время оставалась
слабоизученной, что связано с трудностями экс-
тракции и последующего анализа [11, 13, 55]. СФЛ
являются производными длинноцепочечных али-
фатических сфингоидных оснований (амино-
спиртов). Сфинголипиды растений отличаются
значительным разнообразием сфингоидных ос-
нований. Помимо сфингозина и сфинганина,
наиболее характерных для животных, у растений
обнаруживается фитосфингозин и другие произ-
водные, различающиеся по наличию, количеству
и изомерии двойных связей, а также числу гид-
роксигрупп [49, 56]. Жирнокислотная компонента,
прикрепляющаяся к сфингоидному основанию
амидной связью, представлена С14-С26 кислота-
ми, преимущественно длинноцепочечными, на-
сыщенными и часто гидроксилированными в
α-положении [49, 56]. Преобладает насыщенная
α-гидрокси-С24 (α-гидрокси-лигноцериновая)
кислота [56]. Помимо сфингоидных оснований к
ключевым группам растительных СФЛ относятся
церамиды, глюкозилцерамиды (гликосфинголи-
пиды) и гликозилинозитолфосфоцерамиды (фос-
фосфинголипиды). В клетках листьев араби-
допсиса на их долю приходится по 0.5, 2, 34 и 64%
от общего содержания СФЛ, соответственно [51].
Сфингомиелин, главный сфинголипид живот-
ных, у растений не встречается.

Еще одна важнейшая группа мембранных ли-
пидов представлена стеринами, которые относятся
к производным изопрена. Характерной особен-
ностью мембран растений является многообразие
фитостеринов – более 200 видов [57]. Так, из про-
ростков кукурузы выделено более 60 индивиду-
альных стеринов и пентациклических тритерпенов
[51]. Главными стеринами в липидоме высших рас-
тений являются β-ситостерин, кампестерин и
стигмастерин. В клетках арабидопсиса накапли-
вается до 64, 11 и 6% этих стеринов, соответствен-
но [57]. Весьма любопытно, что растения могут
синтезировать и холестерин, содержание которо-
го может достигать 10–20% от общего уровня стери-
нов, особенно в мембранах клеток корней злаков
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[57]. Чаще всего фитостерины находятся в мембра-
нах в свободном виде, однако они могут быть гли-
козилированы глюкозой, маннозой, ксилозой
или галактозой с образованием стерилгликозидов,
которые, в свою очередь, могут быть ацилированы
С16-C18 кислотами [49, 51, 57]. Эфиры стеринов с
жирными кислотами также можно обнаружить в
растениях, но они редко входят в состав мембран
(как у цветной капусты), а обнаруживаются пре-
имущественно в липидных каплях наряду с триа-
цилглицеридами и другими неполярными липи-
дами [49].

Липидный состав клеточных мембран зависит
от типа клеток, возраста, стадии развития и дей-
ствия факторов окружающей среды. Большое зна-
чение имеет видовая принадлежность, хотя даже у
представителей одного вида возможны значи-
тельные количественные отличия [58]. Липидом
мембран лучше всего изучен у плазматической
мембраны и двумембранных органоидов. В фото-
синтезирующих клетках растений около 70–80%
мембранных липидов приходится на долю хлоро-
пластов, при этом 80–90% полярных липидов
пластид содержатся во внутренней мембране,
преимущественно в мембране тилакоидов [12, 58].

Мембраны пластидной оболочки не содержат
хлорофилла, состоят из глицеролипидов (80%) и
свободных стеринов (до 1%). В наружной мембране
пластиды на долю ГФЛ приходится 35–50%, пре-
обладает ФХ (30–35%, в основном, в наружном
монослое) и ФГ (10%), ГГЛ содержится до 50–60%
(ДГДГ – до 30%, МГДГ – до17% и СХДГ 6%).
Внутренняя мембрана пластидной оболочки со-
стоит преимущественно из ГГЛ (85–90%, с пре-
обладанием МГДГ, 50–55%). Содержание ГФЛ
не превышает 15%, лидирует ФГ (до 10%) [52, 58].
Тилакоидная мембрана также образована в ос-
новном из ГГЛ и имеет асимметричное строение:
внешний монослой обогащён МГДГ и ФГ, а
ДГДГ и СХДГ локализованы преимущественно
во внутреннем слое, обращённом в сторону граны
[12, 58]. Следует уточнить, что МГДГ не способны
самостоятельно образовывать бислой. Тем не ме-
нее, роль МГДГ трудно переоценить, т.к. соотно-
шение МГДГ к ДГДГ определяет формирование
бислоя, взаимодействие липидов с белками, а так-
же межбелковые взаимодействия в тилакоидных
мембранах. Примером последнего может служить
энергетическое взаимодействие между светосо-
бирающим комплексом и ФС II. Еще одно значе-
ние МГДГ заключается во взаимодействии с пиг-
ментами виолоксантинового цикла, выполняю-
щими защиту от фотоокисления [59]. ФЭ и ФС
полностью отсутствуют в пластидах [58]. Галактоли-
пиды пластид в условиях фосфорного голодания
могут замещать фосфолипиды в других мембранах
клетки и появляться в плазмалемме, тонопласте
[51], ЭПС и мембранах митохондрий [54]. Глав-
ным замещающим ГГЛ является ДГДГ, который

в цитозольном монослое плазмалеммы может до-
стигать до 1/3 всех липидов при дефиците фосфа-
та, тогда как в наружном монослое фосфолипиды
замещаются ацилированными стерилгликозида-
ми [49, 60].

Более 80% липидов мембран митохондрий
приходится на долю ГФЛ. Содержание свободных
стеринов достигает 12%, а их гликозидов 1–2% [58].
Главными ГФЛ наружной мембраны митохон-
дрии являются ФХ (до 60%), ФЭ (25–30%) и ФИ
(15–25%). Внутренняя мембрана также содержит
ФХ, ФЭ (по 40%) и ДФГ (10–15%) [58, 61]. ДФГ
специфичен для внутренней мембраны митохон-
дрии. Его доля в других внутриклеточных мембра-
нах (внешние мембраны митохондрий и пластид,
мембрана пероксисом, микросомальная фрак-
ция) не превышает 2–3%, а в тонопласте ДФГ не
детектируется совсем [61, 62]. ФС также не обна-
руживается в митохондриях у растений [58, 61]. В
составе ГФЛ митохондриальных мембран преоб-
ладают остатки жирных кислот с длиной цепи
С16:0, С18:2 и С18:3 [54]. Такое своеобразие ли-
пидного спектра в мембранах митохондрий может
быть обусловлено тем, что митохондрии являются
полуавтономными органоидами в отношении
биосинтеза липидов. ГГЛ они получают от пла-
стид, ДАГ и ГФЛ от ЭПС, и далее синтезируют
собственные ФГ и ДФГ [54, 63]. Кроме того, ми-
тохондрии обладают собственным биосинтезом
жирных кислот, который отличается от пластид-
ного и начинается с малоната [54].

Теперь рассмотрим данные о липидоме одно-
мемранных органоидов. Наибольшим разнооб-
разием липидов, принимающих участие в ее фор-
мировании, отличается мембрана ЭПС. В ее составе
представлены ГФЛ (более 80%), среди которых до-
минируют ФХ (35–65%), ФЭ (10–25%) и ФИ (3–
18%). Присутствуют стерины (3–14% свободных
и 1–4% связанных, стерилгликозидов и ацилсте-
рилгликозидов), а также сфинголипиды (2–8%,
главным образом, глюкозилцерамиды) [58, 64].
Характерной особенностью мембраны ЭПС яв-
ляется относительно большое содержание ФК
(0.5–7%) и лизофосфолипидов (0.8–1.7%), что
связано с биосинтетической и транспортной ро-
лью этого органоида в обеспечении липидного
обмена клетки [64]. Кроме того, ЭПС содержит
до 0.5–4% липидов, характерных для мембран
пластид (МГДГ, ДГДГ) и митохондрий (ДФГ)
[58]. Такое многообразие, возможно, обусловле-
но ролью ЭПС в синтезе липидов.

Подробное рассмотрение биосинтеза липидов
выходит за рамки настоящего обзора. Однако за-
метим, что синтез жирных кислот протекает в
пластидах, где синтезируются С16-С18 кислоты.
Далее они транспортируются в мембрану ЭПС
или вступают в прокариотический путь непосред-
ственно во внутренней мембране пластиды, где
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синтезируются ГГЛ и ГФЛ пластид [54]. Мем-
браны ЭПС являются основным местом биоге-
неза липидов в растительной клетке: здесь осу-
ществляется эукариотический путь биосинтеза
ГФЛ, удлиняются жирные кислоты, синтезиру-
ются триациглицериды, стерины, сфингоидные
основания, церамиды и глюкозилцерамиды [54,
56, 58]. Инозитолфосфоцерамиды, гликозили-
нозитолфосфоцерамиды и сложные сфинголи-
пиды с длинной олигосахаридной головой син-
тезируются в аппарате Гольджи [65].

Глиоксиосомы – органоиды, специализиро-
ванные для катаболизма липидов, поэтому их
мембраны кроме ГФЛ (25–50%, преобладают
ФХ, ФЭ, ФГ и ФИ) содержат большое количество
свободных жирных кислот (до 30–40%) [58]. Счи-
тается, что сами глиоксисомы фосфолипиды не
синтезируют, а получают их из ЭПС [12, 58].

Тонопласт, или вакуолярная мембрана, состоит
из ГФЛ (40–60%), свободных стеринов (5–20%),
связанных стеринов (10–25%) и гликосфинголи-
пидов (10–20%) [27, 58, 62]. ФХ (30–50%) и ФЭ
(24–50%) доминируют среди ГФЛ. Третья по чис-
ленности группа ГФЛ представлена ФИ (7–15%),
которые чрезвычайно важны для биогенеза ваку-
олей [62]. В составе липидов тонопласта преобла-
дают остатки С16:0, С18:1 и С18:2 жирных кислот
[27]. В вакуолярной мембране обнаружены ли-
пид-белковые микродомены (рафты), обогащён-
ные сфинголипидами и стеринами [27]. Именно в
этих рафтах преимущественно локализована H+-
АТФаза V-типа [66]. Также как и в других внут-
ренних мембранах, в тонопласте присутствуют
пластидные ГГЛ (1–15%) [27, 58, 62].

Плазматическая мембрана также отличается
разнообразием составляющих ее липидов. Неотъ-
емлемой чертой ПМ растений является наиболь-
шее содержание сфинголипидов и стеринов по
сравнению с внутриклеточными мембранами, а
также значительная вариабельность соотноше-
ния между ГФЛ и другими мембранными липи-
дами в зависимости от типа клеток, органной и
систематической принадлежности [49, 57]. ГФЛ
составляют 30–50%, СФЛ – 5–40% и стерины –
20–50% от общего пула мембранных липидов ПМ
[49, 58]. Среди ГФЛ, как и в других мембранах,
преобладают ФХ (25–45%), ФЭ (30–40%).
Остальные ГФЛ представлены ФС (3–12%), ФГ
(2–15%), ФИ (2–11%) и ФК (0–20%) [49, 58, 61].
ПМ содержит максимальное количество ФС сре-
ди мембран растительной клетки, особенно у лу-
ка-порея. Также в ПМ содержится минорная
фракция производных ФИ, полифосфоинозити-
ды или фосфатидилинозитол-фосфаты, которые
участвуют в трансдукции сигналов, будучи пред-
шественниками инозитолфосфатов [51]. В плаз-
малемме детектируется небольшое содержание
ГГЛ пластид (0–2%) [58]. ГФЛ ПМ клеток побега

преимущественно ацилированы С16:0, С18:2 и
С18:3 кислотами, но также в них встречаются
остатки моно-, ди- и триеновых жирных кислот с
длиной цепи С20–С22 [49, 54]. В фосфолипидах
ПМ клеток корней преобладают остатки С16:0 и
С18:2 кислот [49], причем содержание насыщен-
ных ацилов равно или вдвое меньше содержания
ненасыщенных и в корнях, и в побегах. Весьма
интересно, что ФИ, как и большинство других
ГФЛ, этерифицирован преимущественно полие-
новыми жирными кислотами (50–70%), а жирно-
кислотный состав полифосфоинозитидов отли-
чается большей насыщенностью (10–20%) [67].

Сфинголипиды плазмалеммы представлены
гликозилинозитолфосфоцерамидами (25–30% от
общего уровня липидов ПМ) и глюкозилцерами-
дами (2–3%) [68]. Стерины ПМ представлены в
первую очередь свободными формами (70–80%
от уровня стеринов). Из конъюгированных стери-
нов ацилстерилгликозиды преобладают в ПМ кле-
ток листа [49, 68]. Именно сфинголипиды и стерины
ПМ участвуют в формировании липид-белковых
рафтов. Их содержание в рафтах достигает 70 и 20%,
соответственно, тогда как доля глицеролипидов не
превышает 10%, а их жирнокислотный компонент
представлен преимущественно насыщенными
радикалами [68]. Одна молекула сфинголипида
взаимодействует с тремя молекулами стигмасте-
рина, формируя стабильный комплекс, который
используется для построения рафта [51].

Следует отметить еще одну особенность в ор-
ганизации ПМ – различия в составе внешнего и
внутреннего слоев. Внешний слой обогащен ФХ,
СФЛ и стеринами, а ФС, ФИ, включая полифос-
фоинозитиды, и ДГДГ встречаются в ПМ только
во внутреннем слое [60, 68]. Асимметрия мембра-
ны свойственна не только плазмалемме, но и ап-
парату Гольджи, а в ЭПС она не обнаружена.
Причины возникновения такого неравенства по-
ка не выяснены. Изучение этого процесса во мно-
гом осложнено высокой скоростью флип-флоп
перемещения липидов в мембране [69]. Одна из
особенностей цитоплазматического (внутренне-
го) слоя ПМ состоит в ее негативном заряде (см.
[51]). Отрицательно заряженные фосфолипиды, в
первую очередь полифосфоинозитиды, создают
электрический градиент, который может направ-
лять процессы эндоцитоза. Электростатические
свойства приобретают сигнальную функцию, т.к.
могут определять полярность расположения в
плазмалемме целого ряда белков, например, регу-
лятора полярного транспорта фитогормона аук-
сина (PINOID), белковых компонентов рецептора
барассиностероидов и др. Наличие отрицатель-
ного заряда и градиент рН между слоями плазма-
леммы могут играть роль и в формировании особо
организованных доменов – рафтов. Рафты также
устроены асимметрично. Наружный слой рафта
обогащен стеринами и гликозилинозитолфосфо-
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церамидами с длинными три- гептагликозидными
головами, а внутренний содержит больше ГФЛ,
включая основную массу полифосфоинозитидов
ПМ [37, 68].

Интересные результаты получены при изуче-
нии липидома клеточной мембраны в области
плазмадесм [70]. ПМ плазмадесмы была обогаще-
на стеринами и сфинголипидами с длинноцепо-
чечными жирными кислотами, а ГФЛ из этой мем-
браны были ацилированы менее ненасыщенными,
чем в остальной ПМ, жирнокислотными радика-
лами. Таким образом, состав клеточной мембраны
плазмадесмы сходен по своему составу с липид-
ным рафтом.

Показано, что липиды в мембранах могут су-
ществовать в различных фазовых состояниях,
которые зависят от структуры самого липида и
от окружения. Липидомные исследования, про-
веденные на эукариотических клетках животных
свидетельствуют, что липид-липидные и липид-
белковые взаимодействия играют огромную роль
в определении функциональной активности мем-
бран, определяют активность ассоциированных
ферментов и транспортеров. Фазовое состояние
липидов может определять латеральную гетеро-
генность мембранных слоев. Липид-липидное вза-
имодействие фосфолипидов и стеринов является
основой образования рафтов, которые изначально
были ассоциированы с котранспортом мембранных
белков и сфинголипидов из транс-доменов аппарата
Гольджи к плазмалемме [69]. Липидный состав
рафтов определяется уже в аппарате Гольджи.
Там же в этот липидный домен встраиваются со-
ответствующие белки. Гидрофобные взаимодей-
ствия между липидами и соответствующими доме-
нами белков рассматриваются в качестве главной
“движущей” силы самоорганизации этих доменов.
Данные последних исследований показывают, что
конформационные изменения трансмембранных
белков (структура трансмембранных доменов,
длина и фолдинг цитоплазматических доменов)
имеют значение для последующей организации
рафта и его доставки к плазмалемме. Тем самым,
в составе фосфолипидного матрикса формируются
функциональные домены. Для изучения состава
рафтов используют различные детергенты, поэтому
рафты еще называют детергент-устойчивыми до-
менами. Размеры рафтов также в значительной
степени варьируют (от микро- до нанометрового
диапазона), что удалось показать с применением
микроскопии высокой степени разрешения [69].
Достаточно долгое время считалось, что именно
липиды являются рафтообразующим компонен-
том. Однако последние данные указывают, что
роль белков, входящих в состав рафтов, не столь
пассивна. Например, толщина липидного слоя
может определяться длиной гидрофобного домена
белка. Кроме того, увеличение числа трансмем-
бранных белковых доменов приводит к увеличе-

нию сродства стеринов к данному участку фосфо-
липидного бислоя. Показано, что существуют
маркерные для рафтов белки. Примером таких
белков являются реморины (RЕМ) [71]. Они ко-
дируются мультигенным семейством, состоящим
из шести групп. Значение белков этой группы
многообразно. Очевидно, что RЕМ участвуют во
взаимодействии фитогормонов, в развитии клу-
беньков, замедлении развития патогенной инфек-
ции, формировании плазмадесм и т.д. В контексте
данного обзора нас будет интересовать группа одна
REM, в составе которой имеется домен, получив-
ший название REM-CA (REM C-terminal Anchor).
Использование мутантов по этому белку позво-
лило доказать его необходимость в организации
рафтов (нанодоменов размером 100 нм) в составе
плазмалеммы клеток листьев табака. Продемон-
стрировано, что REM-CA обеспечивает ассоциа-
цию белка с внутренним слоем плазмалеммы.
Показано изменение конформации REM-CA до-
мена в присутствии стеринов и фосфатидилино-
зитол-4-фосфатов (ФИФ). Предполагается, что
наличие высоконасыщенных ацильных групп в
составе последних (30–60%) обеспечивает пре-
имущественное взаимодействие со стеринами, а,
следовательно, рассматривается в качестве “дви-
жущей силы” образования нанодоменов во внут-
реннем слое плазмалеммы [71].

Представленные данные свидетельствуют о
большом разнообразии липидов в составе мем-
бран эукариотических растительных клеток,
обеспечивающимся работой ферментов, в коди-
ровании которых задействовано не менее 5% ге-
нома [72].

ДИНАМИЧЕСКИЕ ИЗМЕНЕНИЯ
В ПРОТЕОМНЫХ И ЛИПИДОМНЫХ 

ПРОФИЛЯХ

Приведенные выше данные однозначно сви-
детельствуют о широком разнообразии белкового
и липидного состава мембран растительной клет-
ки. Общепринятым является заключение о том,
что эти различия определяют структуру и, глав-
ное, функцию каждой из клеточных мембран. Ряд
данных указывает на то, что мембраны клеток яв-
ляются очень динамичными структурами. В связи с
этим, особый интерес представляют анализ изме-
нения белковых и липидных профилей мембранных
органоидов при действии различных стрессовых
факторов или в процессе развития. Остановимся на
изменениях, происходящих в одномембранных ор-
ганоидах, сведения о которых немногочисленны
и не систематизированы.
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ИЗМЕНЕНИЕ ПРОТЕОМОВ МЕМБРАН 
ПРИ ДЕЙСТВИИ СТРЕССОВЫХ ФАКТОРОВ 

И В ХОДЕ РАЗВИТИЯ

Рассмотрим исследования последних лет, в
которых убедительно показаны изменения, де-
тектируемые в белковых профилях при действии
таких абиотических стрессовых факторов, как
повышение концентрации солей, в том числе тя-
желых металлов, снижение интенсивности вод-
ного режима, повышение и понижение темпера-
туры и др. Сдвиги в составе протеома мембран
были установлены и при взаимодействии высших
растений с симбиотическими и патогенными
микроорганизмами. Чаще всего данные исследо-
вания были сфокусированы на анализе ПМ рас-
тительных клеток.

Эффект засоления на растения риса приводил
к появлению в составе плазмалеммы 8 [73] или 18
белков [74], что свидетельствует о протекании
стресс-индуцируемых изменений. В более позд-
нем исследовании, проведенном на ПМ клеток
корней овса двух сортов, различающихся по
устойчивости к засолению, было показано, что в
белковых профилях плазмалеммы было иденти-
фицировано 479 белков [75]. Для 438 из них было
предсказано наличие одного или более транс-
мембранных доменов. Предположительно эти
белки могли участвовать в выполнении следующих
функций: первичный и вторичный метаболизм,
энергетический обмен, трансмембранный и вези-
кулярный транспорт, структурные, защитные,
сигнальные и др. Последующий анализ позволил
выявить, что содержание 182 белков значительно
изменялось, и, на основании характера этих из-
менений, было выделено пять кластеров. Наи-
больший интерес вызвал пятый кластер, насчи-
тывающий 24 белка, отличавшихся наиболее
сильным стресс-индуцируемым накоплением у
более устойчивого к засолению сорта. Функцио-
нально эти белки могут выполнять метаболическую,
энергетическую, запасающую и транспортную
функции. Трем белкам этой группы, отвечающим за
связывание стеринов или синтез фосфолипидов,
было уделено особое внимание. Авторы доказали
участие этих белков в регуляции развития корня и
повышении устойчивости при действии засоления.

Ряд изменений в белковом профиле ПМ был
отмечен при действии пониженных температур
(см. обзор [76]). В экспериментах с растениями
арабидопсиса было выявлено 38 белков, включая
белки “раннего” ответа на дегидрирование (ERD10
и ERD14) и растительный синаптотагмин 1 (SYT1),
предположительно участвующий в репарации мем-
браны после холодового повреждения. Определен-
ные изменения, вызванные понижением темпера-
туры, были показаны и в составе микродоменов
плазмалеммы. Эти изменения затрагивали Р-тип
АТФаз, аквапорины, тубулины и белки, связан-

ные с клатрин-зависимым эндоцитозом. Послед-
нее может свидетельствовать об активных “заме-
нах” в составе плазмалеммы.

Особого внимания заслуживает исследование
динамических изменений, происходящих в бел-
ковых профилях ПМ клеток листьев арабидопсиса,
вызванных не только краткосрочным заморажи-
ванием (–2°С) после различной по длительности
акклимации, но и последующим возвращением к
исходным температурным условиям (23°С – де-
акклимация) [77]. Обработка низкими темпера-
турами приводила к накоплению 90 белков и
уменьшению 200 белков в составе плазмалеммы.
Последнее соответствует общему снижению ро-
стовой и метаболической активности клеток при
понижении температуры. В числе стресс-индуци-
рованных белков выделяли три функционально
значимые группы: транспортеры, белки метабо-
лизма и белки, связанные с поддержанием струк-
туры. Остальные были отнесены к четвертой не-
идентифицированной группе. Следует заметить,
что максимальные изменения белковых профи-
лей достигались за разные временные интервалы
от начала акклимации, что свидетельствовало о
сложных путях достижения адаптации к холодо-
вому стрессу. Было показано, что абсолютное
большинство динамически изменяющихся бел-
ков возвращалось к исходному уровню в ходе де-
акклимации.

Еще один повреждающий фактор – это затоп-
ление, приводящее к изменению газового состава
среды, а главное – к снижению доступности кис-
лорода для корневой системы. На проростках сои
анализ протеомов субклеточных мембран выявил
белки, число которых меняется при недостатке
кислорода [78]. Отмечая важность плазматиче-
ской мембраны в адаптации растений к недостат-
ку кислорода, ее участия в регуляции цитоплаз-
матического рН и уровня Са2+, а также тесную
связь с процессами, происходящими в клеточной
стенке, проведенное исследование выявило роль
изменения таких белков, как аквапорины, белки
теплового шока 70, ряд белков ионного гомеоста-
за и сигнальных систем. Авторы привели пример
изменений, происходивших с протестированны-
ми 117 или 212 белками (в зависимости от способа
выделения) мембран эндоплазматической сети.
Было высказано предположение о том, что затоп-
ление преимущественно регулирует синтез и гли-
козилирование белков ЭПС клеток корней сои.
Однако эти данные, по-видимому, требуют даль-
нейшего анализа [78].

Наряду с абиотическими факторами на белко-
вый профиль клеточных мембран могут оказы-
вать влияние и биотические воздействия. Напри-
мер, при развитии заражения, вызванного фитопа-
тогенным грибом Alternaria alternate, в протеоме
плазмалеммы мяты наблюдались изменения в со-
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держании 21 белка. Они были подразделены на
функциональные группы: белки, участвующие в
защитных реакциях, ассоциированные с углевод-
ным и энергетическим обменом, а также обеспе-
чивающие транспортные процессы [46].

Пожалуй, самое масштабное исследование ди-
намических изменений, лежащих в основе фито-
иммунитета, было проведено на плазмалемме
клеток арабидопсиса [79]. Всего было идентифи-
цировано 2300 белков. Проведенный анализ по-
казал, что 20% белков, аккумулирующихся при
активации рецептора RPS2 растительно-бактери-
ального взаимодействия, включали в себя белки
плазмалеммы, участвующие в кальциевом и липид-
ном сигналинге, мембранном транспорте, пер-
вичном и вторичном метаболизме, везикулярном
транспорте, редокс-гомеостазе, фосфорилирова-
нии и др. [79].

Не менее значимые изменения выявлены и
при взаимодействии люцерны усеченной и гри-
бом арбускулярной микоризы. Недавно было
проведено первое крупное сравнение белковых
профилей плазмалеммы клеток корней микори-
зованных и немикоризованных растений [80]. В
ходе микоризации выявлено динамическое изме-
нение содержания 82 белков. Треть этих белков
была ассоциирована с детергент-устойчивыми
микродоменами плазмалеммы. Функционально
ряд этих белков связан с углеводным и липидным
обменом, а также участвует в реализации обмен-
ных процессов между растением-хозяином и
симбиотическим микоризным грибом.

Хорошо известно, что бобовые растения всту-
пают в тесные симбиотические отношения с азо-
тофиксирующими бактериями. Анализ изменений
в белковых профилях плазмалеммы были прове-
дены на модельном растении – Lotus japonicus
[81]. Анализ перибактероидной мембраны пока-
зал наличие 94 идентифицированных белков. К
их числу относится большая группа транспорте-
ров сахаров, пептидов, серы и др., аквапорины,
несколько рецептор-подобных киназ, ряд белков,
участвующих в защитных реакциях и др. Полу-
ченные данные свидетельствуют об измене-
нии/усилении обменных и сигнальных процессов
при формировании азотофиксирующего симбиоза,
что отражается в динамических изменениях бел-
ковых профилей перибактероидной мембраны.

Рассмотрим теперь, что известно об изменении
протеома мембран в ходе развития. К сожалению,
исследования в этой области очень малочисленны.
Неотъемлемым этапом жизненного цикла боль-
шинства растительных клеток является уникаль-
ный процесс роста растяжением. Его можно рас-
сматривать как этап дифференциации клеток, в
ходе которого длина клетки увеличивается мно-
гократно. У высших растений длина клеток ко-
леблется в среднем между 10 и 100 мкм, однако

может достигать и нескольких сантиметров. Одним
из классических модельных объектов изучения
роста растяжением являются колеоптили злако-
вых. В связи с этим большой интерес представляет
собой сравнительное исследование микросо-
мального и цитоплазматического протеомов кле-
ток колеоптилей ржи [82]. Работа проведена на
третьи сутки развития, когда колеоптили интен-
сивно росли, и на четвертые сутки, когда ко-
леоптиль прорывался настоящим листом и его
рост резко (на 70%) останавливался. Белки разделя-
ли методом двумерного дифференциального гель
элекрофореза (2-D DIGE) с последующей иден-
тификацией состава изменяющихся пятен с помо-
щью обращенно-фазовой жидкостной хроматогра-
фии, сопряженной с тандемной масс-спектромет-
рией (LC-MS/MS). Число белков микросомальной
фракции резко снижалось при утрате способно-
сти к росту. Отсутствие соответствующей базы
данных для белков растений ржи позволило
идентифицировать только восемь динамически
изменяющихся белков, в число которых вошла Е
субъединица вакуолярной Н+-АТФазы.

Еще один модельный орган для изучения ро-
стовых процессов – корень. Хорошо известно,
что в корнях можно выявить несколько зон, отли-
чающихся по своим функциям и способности к
росту. Зона растяжения первичных корней про-
ростков кукурузы послужила моделью для иссле-
дований протеома клеточной стенки [83, 84] и
микросомальной фракции, обогащенной плазма-
леммой [85] в процессе роста. Были использованы
четыре зоны корней, включая зону интенсивного
роста, примыкающую к меристеме [85]. Перед масс-
спектрометрическим исследованием белки полу-
ченной фракции разделяли на SDS-PAGE с по-
следующим ферментативным расщеплением их до
пептидов в геле. Количественную оценку измене-
ния белкового состава проводили по результатам
масс-спектрометрии (LC-MS/MS). Для большей
части проанализированных белков, 83% (574 белка),
количественных различий между исследованными
зонами выявлено не было. Для остальных белков
было отмечено нелинейное изменение, которое
могло включать в себя и полное отсутствие белка
в той или иной исследованной зоне. В качестве
примера белков, последовательно увеличиваю-
щих свое присутствие во фракциях с удалением от
кончика корня, можно привести целлюлозосин-
тазу и аквапорины. Было установлено, что зона
растяжения характеризовалась наибольшим чис-
лом “уникальных” белков, которые не встреча-
лись в других зонах корня. Число их достигало 36.
К сожалению, идентифицировать белки, имею-
щие более сложную динамику, не представилось
возможным в связи с отсутствием секвенирован-
ного генома кукурузы.

Рассмотрим результаты еще одного уникального
исследования, проведенного на клетках суспензи-
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онной культуры арабидопсиса Т87 [86]. Авторы
впервые анализировали изменения протеома плаз-
малеммы клеток на разных стадиях развития (lag,
log и стационарной фазах) суспензионной куль-
туры и выявили различную динамику белковых
профилей при действии стрессового фактора.
Показано, что содержание 392 белков изменялось
в плазмалемме клеток во время роста. Они были
разделены на различные функциональные группы,
что свидетельствует об изменениях физиологиче-
ской активности ПМ в зависимости от фазы роста.
Так, ряд аквапоринов (PIP2-1 и PIP2-5) накаплива-
лись при переходе от логарифмической к стацио-
нарной фазе. Сходная динамика была установлена
для шести представителей PHT1 – высокоспеци-
фичных фосфатных транспортеров плазмалеммы.
Разнонаправленными были тренды изменения
состояния Р-типа H+-АТФаз 1, 2, 3, 6 и 7, но не
VHA-A в ходе развития суспензионной культуры.
Отмечено, что из представителей ABC-перенос-
чиков содержание пяти белков уменьшалось, а
двух – увеличивалось во время log фазы роста. Авто-
ры предположили, что паттерны изменения количе-
ства этих белков обусловлены тем, что активность
везикулярной секреции (экзоцитоз и эндоцитоз) из-
меняется: усиливается в ходе логарифмической фа-
зы, но снижается во время стационарной фазы. На-
ряду с выявлением динамики белков на разных эта-
пах развития, авторы своей целью ставили анализ
изменения протеомных профилей под воздей-
ствием холода и/или обработки АБК. Оказалось,
что эффект обоих воздействий значительно отли-
чался в зависимости от фазы роста. Количество
холодо- и АБК-чувствительных белков уменьша-
лось во время логарифмической фазы роста. По-
лученные данные указывают на сложность регу-
ляторных процессов, протекающих не только в
клетке в целом, но и на уровне плазмалеммы.

Интенсивное увеличение длины клеток воз-
можно и в результате апикального роста, приме-
ром которого может служить рост пыльцевой
трубки. В экспериментах, проведенных на пыльце
Lilium longiflorum, анализировали белковые про-
фили микросомальной фракции, разделенной на
пять субмембранных/органелльных фракций, в
начале прорастания и через 10, 30, 60 и 240 мин
дальнейшего роста пыльцы [87]. С помощью
LC-MS/MS анализа было идентифицировано
270 белков. Показано увеличение белков, связан-
ных с цитоскелетом, углеводным метаболизмом,
энергетическим обменом и ионным транспортом
на самых ранних этапах (10–30 мин). Наряду с
этим уровень белков, относящихся к мембранно-
му/ белковому транспорту, сигнальной трансдук-
ции, адаптивному ответу на стрессовое воздей-
ствие, существенно снижался. Показано, что белки,
участвующие в синтезе аминокислот, липидов/сте-
ринов, биосинтезе клеточной стенки, транспорте
питательных веществ и др., были представлены в со-

ответствующих профилях независимо от этапа раз-
вития пыльцы. Тем самым, получены данные об из-
менении протеомов плазмалеммы и ряда других эн-
домембран в ходе прорастания пыльцевого зерна и
формирования пыльцевой трубки.

Не вызывает сомнения, что плазмалемма кле-
ток прорастающей пыльцы играет огромную роль
в межклеточном взаимодействии пыльцы и пе-
стика растений риса [88]. В ходе роста пыльцевой
трубки интенсивно протекают обменные процессы
на апикальном конце трубки. Проведенный про-
теомный анализ позволил выявить 1121 ассоции-
рованный с ПМ белок. Для 192 белков отмечено
изменение содержания: 119 его увеличивают, а 73 –
уменьшают. Эти белки были отнесены к несколь-
ким функциональным группам, в том числе, к
сигнальным системам (в первую очередь, рецеп-
тор-подобным киназам) и транспортным системам,
участвующим в обменных процессах между пыль-
цой и пестиком.

Еще один важнейший процесс, протекающий
в растительных организмах, который можно рас-
сматривать как этап развития – это созревание пло-
дов. Значительные изменения в составе белков были
отмечено для микросомальной фракции, получен-
ной из клеток перикарпа плодов томата на 30 и
45 день от цветения, соответствующих полному
формированию (зеленый) и созреванию (крас-
ный) плодов [89]. Всего с помощью нано-LC-
MS/MS удалось выявить 1315 белков. В ходе созре-
вания плодов томатов 145 из них характеризовались
значительным изменением своего содержания.
Функциональная аннотация этих белков позво-
лила разделить их на несколько групп: метабо-
лизм клеточной стенки, везикулярная секреция,
вторичный метаболизм, липидный и белковый
обмен, сигналинг, стресс-индуцированный ответ.

Исследование, проведенное на ягодах виногра-
да, показало, что плазмалемма клеток подвергается
существенным изменениям, отражающимся в бел-
ковых профилях, проанализированных с помощью
2D-электрофореза и MALDI-TOF-MS спектро-
метрии [90]. На первом этапе анализа очищенной
фракции плазмалеммы было идентифицировано
119 белковых пятен. Последующий анализ вы-
явил наличие 62 белков, предположительно со-
держащих 1–6 трансмембранных доменов. Иден-
тифицированные белки были отнесены к восьми
функциональным группам, обеспечивающим
транспорт, метаболизм, сигналинг, синтез белка
и др. Показано, что в ходе созревания происходит
снижение числа белков в составе плазмалеммы:
детектировано 119, 98 и 86 белков на 50, 75 и
95 день от начала цветения, соответственно. Ста-
тистически достоверное снижение было детекти-
ровано для 12 белков, к числу которых были отне-
сены Fe-связывающий белок, предшественник
апоцитохрома f, предполагаемая ксилоглюкан-
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эндо-трансгликозилаза, компонент шаперон-про-
теазного комплекса, зеатин О-гликозилтрансфе-
раза, убиквитин-связывающий фермент E2-21 и
другие, в том числе неидентифицированные. Бы-
ло отмечено, что динамика уменьшения этих бел-
ков в составе плазмалеммы было неодинаковой.

Хорошо известно, что в формировании плодов
огромное значение имеет вакуоль, которая может
занимать до 90% объема клеток. Именно этот ор-
ганоид “определяет” свойства плодов, т. к. в нем
накапливаются такие метаболиты, как сахара, ор-
ганические и аминокислоты и др. Накопление
этих соединений обеспечивается различными
транспортерами, ферментами, системами под-
держания рН и др. Приведем пример изменения
протеома тонопласта в процессе созревания яблок
[91]. Количественный протеомный анализ (iTRAQ),
сопряженный с нано-LC-MS/MS, позволил про-
анализировать 345 белков тонопласта. В эту группу
входили различные транпортеры метаболитов и
ионов, включая системы первично активного транс-
порта; белки, принимающие участи в сигналинге
и метаболизме; белки, регулирующие везикуляр-
ную секрецию и адаптацию к действию стрессоров,
причем 22 белка из них меняли свое содержание в
ходе хранения плодов. Тем самым, получены очень
важные данные о динамических изменениях про-
теома тонопласта не только в ходе развития и со-
зревания плодов, но и в процессе их старения.

Приведенные данные свидетельствуют о том,
что как при действии стрессоров, так и при изме-
нении характера роста или этапа развития наблю-
даются изменения в белковом составе мембран,
включая плазмалемму, тонопласт, мембраны ЭПС и
аппарата Гольджи. Следует подчеркнуть, что ди-
намические изменения мембранных профилей мо-
гут протекать очень быстро, включая минутные
временные интервалы. Эти изменения могут
определяться как увеличением содержания бел-
ков вследствие интенсификации синтетических
процессов и/или везикулярной секреции, так и за
счет их элиминации из состава мембран, меха-
низмы которой еще очень мало изучены. Неоспо-
рима необходимость продолжения исследований
с использованием высокоочищенных мембран-
ных препаратов, полученных из клеток растений
с секвенированным геномом.

ИЗМЕНЕНИЕ ЛИПИДОМА МЕМБРАН
ПРИ ДЕЙСТВИИ СТРЕССОВЫХ ФАКТОРОВ 

И В ХОДЕ РАЗВИТИЯ
Не менее интересными являются данные о

быстрых изменениях, которые происходят в со-
ставе липидов мембран растительных клеток. Тех-
нология липидомного анализа позволяет с высокой
точностью оценить эти изменения. В настоящее
время показаны изменения, происходящие в ре-
зультате действия тех или иных стрессовых фак-

торов. Например, увеличение полиненасыщен-
ности жирнокислотных остатков при действии
низких температур с целью поддержания жид-
костности мембран. Прежде чем подробно их
рассмотреть, обратимся к данным о процессах,
происходящих при нормальном развитии. На ли-
стьях арабидопсиса были показаны осцилляцион-
ные изменения в составе плазмалеммы (см. [92]).
Пожалуй, это первый пример ритмичных измене-
ний липидома мембран у растений. При световом
режиме выращивания (12 ч свет/12 ч темнота) бы-
ли показаны изменения в составе полярных гли-
церолипидов во фракции ФХ. Было высказано
предположение, что липидный профиль отражает
баланс между вновь синтезируемыми жирными
кислотами и процессом восстановления ациль-
ных групп жирных кислот за счет работы десату-
раз (FADs). Синтезируемые в хлоропластах жир-
ные кислоты (С16 и С18) присоединяются к гли-
церину за счет ацилтрансферазной активности,
после чего происходит процесс десатурации. Ин-
тересно, что ацетил-СоА карбоксилаза является
светозависимым ферментом, в отличие от десату-
раз. Предполагают, что на свету процесс de novo
синтеза жирных кислот протекает намного актив-
нее, и это объясняет более высокий уровень на-
сыщенности липидов мембран на свету. С на-
ступлением темноты преобладающим становится
процесс десатурации и уровень ненасыщенности
возрастает. Суммируя, можно заключить, что ли-
пидом мембран – очень динамичная структура,
свойства которой зависит от огромного числа
факторов. Требуется продолжение исследований,
чтобы окончательно определить факторы, кото-
рые могут управлять осцилляционными измене-
ниями липидного профиля мембран.

История изучения устойчивости растительных
организмов к низким температурам насчитывает
более 180 лет [93]. Полученные данные позволяют
заключить, что это свойство (устойчивость) кон-
тролируется целым рядом факторов, и в его уста-
новлении участвует множество метаболических
путей и генетических механизмов. Неоднократно
показано, что восприятие холодового сигнала,
его трансдукция и формирование адаптивного
ответа тесным образом связаны с липидами кле-
точных мембран. При действии этого стрессора
мембранные липиды переходят из жидкостно-
кристаллического состояния в гелевое, что при-
водит к повышению проницаемости мембраны и
выходу электролитов. Увеличивается количество
молекулярных форм липидов, в том числе за счет
появления окисленных производных. Поврежде-
ние мембран в результате понижения температуры
может протекать за счет перекисного окисления
липидов, инициированного различными формами
АФК. Накопление токсичного малонового диаль-
дегида, синтезируемого в результате окисления
мембранных липидов, гораздо более интенсивно
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протекает в менее устойчивых растениях. Для
снижения интенсивности этих негативных про-
цессов наблюдается повышение ненасыщенно-
сти липидов клеточных мембран, в т.ч. плазма-
леммы. Содержание С18:1, С18:2 и С18:3 быстро
увеличивается, а С16:0 и С18:0 уменьшается. Важ-
ность этого процесса подчеркивается отсутстви-
ем устойчивости к холодовому стрессу у мутантов
с нарушениями кодирования десатураз. Измене-
ния могут затрагивать липидный спектр и других
клеточных мембран. Показано увеличение содер-
жания ФК и ДГДГ, но падение ФХ и МГДГ, что
приводит к превращению ФХ в ФК в результате
работы фосфолипазы D. ФК является предше-
ственником синтеза галактолипидов, в т. ч., и в
пластидных мембранах, а также важнейшей сиг-
нальной молекулой, принимающей участие в пе-
редаче различных сигналов. Запускаемый ФК
трансдукционный каскад далее кросс-интегриру-
ется в Са2+-сигнальный каскад и сигналинг АБК
[93]. Все перечисленное свидетельствует о важ-
ной роли мембранных липидов в регуляции адап-
тационных процессов при холодовом стрессе.

Следующий тип стрессора, на котором следует
остановиться, – это повышение температуры.
Типичная ответная реакция, выявленная у очень
большого числа видов растений, заключается в
снижении уровня ненасыщенности. Предполага-
ют, что повышение температуры воспринимается
Са2+ каналами плазмалеммы, которые регулируют-
ся уровнем жидкостности мембран. Это запускает
повышение уровня Сa2+, связывание с кальмодули-
ном и активацию семейства транскрипционных
факторов, участвующих в регуляции уровня раз-
личных стрессовых белков, в том числе БТШ [94].
Следует отметить, что уровень ненасыщенности при
термическом воздействии изменяется не только у
липидов плазмалеммы, но и пластид, и ЭПС. Эти
преобразования достигаются также в результате
активности десатураз жирных кислот. Повышение
нестабильности и увеличение времени обмена этих
ферментов было отмечено при повышении тем-
пературы. Изменение уровня насыщенности ли-
пидов оказывает влияние на активность таких
сигнальных ферментов, как фосфолипазы (в том
числе Фл D и С) и протеинкиназы. В результате
увеличивается концентрация ФК и/или инози-
тол-3-фосфата. Усложнение каскада обусловлено
увеличением концентрации АФК (накопление
Н2О2 в течение нескольких минут за счет активации
НАДФH-оксидазы). Несколько иной сценарий со-
бытий развивается в хлоропластах и митохондриях.
Повышение температуры запускает перекисное
окисление. Увеличение АФК в этом случае ини-
циирует ретроградный сигналинг, приводящий
к стабилизации ФСII, а следовательно, регули-
рует интенсивность процесса фотосинтеза. Пе-
речисленные процессы, запускаемые повышением

температуры, вызывают значительные измене-
ния в составе мембран, однако это направление
исследований еще продолжает развиваться.

Повышение температуры окружающей среды
может в природных условиях происходить одно-
временно с действием еще одного стрессового
фактора – засухи. Недостаток воды приводит к
существенным морфологическим изменениям.
Повышение ненасыщенности жирных кислот
считается одной из самых ярких особенностей за-
сухоустойчивых растений [95]. Воздействие этого
стрессора у устойчивых растений приводит к на-
коплению полиненасыщенных жирных кислот
(C18:2 и C18:3). Сравнительный анализ оводнен-
ных и стрессированных растений показал, что их
липидный состав сильно различается. Уровень
основных классов липидов, как и общее содержа-
ние липидов, снижается при дефиците воды. Так,
концентрации ФЭ, ФС и ФК были снижены на
55%. Снижение некоторых форм МГДГ достига-
ло 70%, в тоже время изменения уровня ДГДГ бы-
ли минорны. В результате для более устойчивых
растений отношение МГДГ/ДГДГ возрастало.
Устойчивые к засухе растения характеризуются
большим уровнем антиоксидантов, что препят-
ствует интенсивному окислению жирных кислот
и продукции оксилипинов. Отмечают снижение
концентрации церамидов и повышение такового
для стероидов. Представленные результаты сви-
детельствуют о существенных изменениях липи-
дома растений при изменении водного режима их
выращивания.

Ранее уже обсуждалась важная роль ГГЛ пластид
в условиях фосфорного голодания, когда они заме-
щают фосфолипиды в клеточных мембранах [51,
54, 60]. Особого внимания заслуживает пример,
когда липидомный подход к изучению этого яв-
ления позволил открыть новый минорный глице-
рогликолипид – глюкуронозилдиацилглицерол
(ГДГ) [53]. При дефиците фосфора уровень ГФЛ
снижался в листьях арабидопсиса почти вдвое
(особенно ФЭ, ФИ и ФГ), а ГГЛ – существенно
возрастал (ДГДГ и ГДГ – в 2 раза, СХДГ – в
4.5 раза). В побегах риса содержание ГДГ увели-
чивалось в 5–7 раз. Синтез ГДГ в пластидах со-
пряжен с образованием СХДГ. Мутанты араби-
допсиса по биосинтезу этих ГГЛ в большей степе-
ни повреждались фосфорным голоданием, чем
растения дикого типа. При дефиците фосфора
ГДГ аккумулировался также у томатов и сои [96].
Помимо высших растений, ГДГ обнаружен в во-
дорослях.

Рассматривая возможные модификации липи-
дома растительных мембран, следует остановить-
ся на действии такого фактора, как засоление. В
литературе имеются результаты ряда исследований
о роли липидных изменений в адаптации к высо-
ким концентрациям солей. Высокая соленость
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(250 мМ NaCl) приводила к значительным изме-
нениям в профилях ГФЛ, ГГЛ, СФЛ и стеринов в
корнях растений ячменя, выращенных гидропонно
[97]. Плазматическая мембрана характеризова-
лась повышением уровня ненасыщенной С18:3
жирной кислоты в ГФЛ, кроме того в ответную
реакцию были вовлечены преимущественно ко-
ротко- и среднецепочечные (С14-18) жирные
кислоты по сравнению с длинноцепочечными.
Пластидные мембраны повреждались более ин-
тенсивно, чем ПМ. Липидные профили мембран
пластид характеризовались общим снижением
уровня всех галактолипидов, включая ГДГ, уве-
личением МГДГ/ДГДГ и аккумуляцией ацилсте-
рилгликозидов, что свидетельствовало о частичной
деградации хлоропластных мембран. Поврежде-
ния были менее выраженными у солеустойчивых
сортов. Деструктивных изменений в митохондриях
обнаружено не было. Солевой стресс сопровож-
дался накоплением ДФГ, что позволило предпо-
ложить важную роль этого липида в поддержании
стабильности митохондриальных мембран [97].

В процессе жизнедеятельности растения кон-
тактируют с огромным числом других организмов.
В результате могут устанавливаться взаимоотно-
шения самой разной направленности от патогенных
до мутуалистических. Получены данные о функ-
циональной роли разных групп липидов в ходе кон-
тактов с микроорганизмами [98]. Они участвуют в
распознавании патогенов растением-хозяином (на-
пример, эргостерин) и передаче сигналов в клет-
ках в месте инфекции (свободные жирные кислоты,
оксилипины, глицерол-3-фосфат, церамиды и
сфингоидные основания). Кроме того, некоторые
липиды (азелаиновая кислота) опосредуют пере-
дачу сигнала инфекции дистальным органам расте-
ния во время СПУ. Липиды важны при зараже-
нии микоризными грибами (лизофосфолипиды,
ω-гидроксижирные кислоты). Кроме того, для
создания арбускулярных структур клетки-хозяи-
на и арбускулярного гриба необходим интенсив-
ный синтез мембранных липидов, чтобы обеспе-
чить большую площадь поверхности для обмена
метаболитов во время колонизации.

В заключение остановимся на немногочислен-
ных пока примерах, как меняется липидом, особен-
но липидом мембран, в ходе ростовых процессов
растительных клеток. Один из них – апикальный
рост пыльцевой трубки. Она формируется при
прорастании пыльцы и растет по тканям рыльца.
При этом многократно увеличивается размер
плазмалеммы и тонопласта. [99]. Огромное значе-
ние приобретает везикулярная секреция. Сравни-
тельный анализ липидома прорастающей пыльцы и
пыльцевого зерна позволил заключить, что в
пыльце протекает комплексное изменение синтеза
липидов и целый ряд классов липидов (структур-
ных и сигнальных) синтезируется de novo. Причем у
ряда растений состав ГФЛ в мембранах растущей

пыльцевой трубки сходен с таковым в листьях, а в
прорастающей пыльце арабидопсиса ФИ и ФК
составляют около 50% ГФЛ. Активно синтезируется
экстрапластидный ДГДГ. Наиболее важными для
формирования и прорастания пыльцы являются
стерины и СФЛ. Мутанты по их биосинтезу часто
стерильны. Уровень СФЛ в ПМ зрелой пыльцы
выше, чем в вегетативных тканях, преобладают
глюкозилцерамиды. Также существенно отличается
стериновый состав мембран пыльцы. Если главным
стерином в вегетативных тканях растений является
ситостерин (60–75%), то в мембранах мужского
гаметофита преобладает 24-метиленхолестерин
(45.5%), а стериновый состав пыльцы более раз-
нообразен [99]. Однако требуется продолжение
исследований для формирования комплексного
представления о липидоме прорастающей пыль-
цы и окружающих тканей пестика.

Усиление синтеза липидов происходит и при
другом типе роста – росте растяжением, который
наблюдается при многократном быстром увели-
чении волокон хлопка. Экспериментальные данные
предполагают, что биосинтез ненасыщенных ЖК,
ФИ и фосфатидилинозитолмонофосфатов (ФИФ)
активируется на раннем этапе развития волокон
[100]. Выявлено преобладание ненасыщенных ФИ
и их фосфатов, которые могут играть свою функ-
циональную роль в регуляции и стимуляции
удлинения клеточных волокон.

Приведенные данные свидетельствуют о су-
щественных различиях в изменении липидных
профилей различных мембран. Эти изменения
могут иметь как быстрый сигнальный характер,
так и происходить в рамках адаптационных про-
цессов, а также характеризовать процессы роста.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Подводя итог обзору данных о современном

состоянии в области изучения протеома и липидо-
ма мембран растительных клеток, следует отметить
интенсификацию этих исследований, которая опи-
рается на многообразие и постоянное совершен-
ствование новых методов разделения и детекции,
базирующихся на хроматографии, сопряженной с
масс-спектрометрией. Данный метод не может
предоставить возможность точного количествен-
ного анализа изменения содержания белков или
липидов в той или иной мембране. Однако, как и
большинство омиковых подходов, он позволяет
провести сравнительный качественный и полу-
количественный анализ. Огромную роль играет и
расширение биоинформационных ресурсов, поз-
воляющих оценить изменения, происходящие в
совокупной белковой и липидной фракциях. Все
это послужило углублению наших представлений
о динамической модификации белковых и липид-
ных профилей мембран в норме и при действии
стрессовых факторов. Однако немногочисленные
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данные все ещё не могут охарактеризовать все про-
цессы, сопровождающие рост и развитие.

Резкое увеличение числа исследований в обла-
сти протеома и липидома мембран свидетельствует
о глубоком интересе к этой области системной
биологии. Однако следует подчеркнуть, что био-
логические мембраны представляют собой не
простое биохимическое соотношение белков и
липидов в правильной пропорции. Мы только
начинаем понимать всю сложность взаимовлия-
ния между различными компонентами, которые
определяют как физико-химические свойства
биологических мембран, так и их функциональ-
ную активность. Недаром как белки, так и липи-
ды мембран являются активными участниками
разнообразных сигнальных систем. Приведенные
в обзоре данные свидетельствуют о том, что инте-
гральная сеть мембран растительной клетки вы-
полняет не только функцию “разграничителя”
(барьера) между протекающими процессами, но и
активного их участника и регулятора. Однако оче-
видно, что потребуется большое число исследова-
ний, чтобы восполнить существующие пробелы.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке Российского фонда фундаментальных
исследований в рамках научного проекта № 19-
14-50413.

Авторы благодарят Рудашевскую Е.Л. за цен-
ные советы при обсуждении материалов обзора.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
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