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Аннотация. Фосфолипиды являются важнейшими структурными элементами клеточной стенки бактерий, участвуют в адаптации ми-
кроорганизмов к среде обитания и могут выступать в качестве биомаркеров на изменение окружающей среды и одним из компонентов 
экологического или природоохранного мониторинга. Нативные фосфолипиды используются для формирования моделей клеточных 
мембран, биофизические свойства которых можно исследовать методом Ленгмюра – Блоджетт. Целью настоящей работы являлось 
выделение и характеристика фосфолипидов клеточных мембран бактерий Staphylococcus aureus 209-P и Bacillus cereus 8035 и форми-
рование на их основе монослоев Ленгмюра. В составе экстракта фосфолипидов S. aureus 209-P и B. cereus 8035 обнаружены жирные 
кислоты: гексадекановая, транс-9-октадеценовая, октадекановая, тетрадекановая, 13-метилтетрадекановая, 14-метилпентадекановая, 
15-метилгексадекановая, цис-9-октадекановая. Для формирования монослоя использовали рабочий раствор нативных фосфолипидов 
в хлороформе с концентрацией C = 10-3 М. Монослой, сформированный при внесении на поверхность 50 мкл раствора смеси фосфоли-
пидов, имеет более совершенную структуру, что проявляется в постоянстве его механических свойств. При анализе полученных данных 
четко выраженной зависимости изменения параметров монослоев от температуры выявлено не было. Изменения модуля сжатия и 
сжимаемости были очень незначительные. При повышении концентрации хлорида натрия в субфазе наблюдаются изменения модуля 
сжатия, а, следовательно, и жесткости монослоя. 
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Abstract. Phospholipids are the most important structural elements of the bacterial cell wall, participate in the adaptation of microorganisms 
to the environment and can act as biomarkers for environmental changes and one of the components of environmental monitoring. Native 
phospholipids are used to form models of cell membranes, the biophysical properties of which can be studied by the Langmuir-Blodgett 
method. The aim of this work was to isolate and characterize the phospholipids of the cell membranes of the bacteria Staphylococcus aureus 
and Bacillus cereus and the formation of Langmuir monolayers based on them. The composition and ratio of fatty acids were determined by 
gas-liquid chromatography of fatty acid methyl esters. Fatty acids, found in the extract of the bacteria S. aureus 209-P and B. cereus 8035, 
are: hexadecanoic, trans-9-octadecenoic, octadecanoic, tetradecanoic, 13-methyltetradecanoic, 14-methylpentadecanoic, 15-methyl-
hexadecanoic, cis-9-octadecanoic. To form a monolayer, a working solution of native phospholipids in chloroform with a concentration of 
C = 10-3 М was used. The monolayer formed when a 50 μl solution of a phospholipid mixture is applied to the surface has a more perfect 
structure, which is manifested in the constancy of its mechanical properties. The analysis of the obtained data has not yet revealed a clear 
dependence of the monolayer parameters on temperature. The changes in the compression modulus and compressibility were very minor. 
With an increase in the salt concentration, both an increase and a decrease in the compression modulus, and, consequently, the rigidity 
of the monolayer, is observed.
Keywords: phospholipids, Langmuir monolayers, tight packaging, Staphylococcus aureus 209-P, Bacillus cereus 8035
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Введение

Клеточные мембраны представлены в 
основном двойным слоем липидов, главным 
компонентом которых являются фосфолипиды. 
Бимолекулярная природа и амфипатический 
характер позволяют клеточным мембранам 
формировать двуслойную структуру, которая 
защищает бактерии от воздействия негативных 
факторов среды, но не нарушает обмен веществ, 
который необходим для роста и развития ор-
ганизма [1]. Несмотря на огромное количество 
вариантов фосфолипидных структур в клетках 
прокариот, большинство из них представлены 
глицеролипидами, которые включают в себя 
две цепи жирных кислот. Типичные молекулы 
фосфолипидов состоят из полярной головной 
части, в состав которой входит остаток фосфор-
ной кислоты и связанный с ним многоатомный 
спирт, и двух цепочек-хвостов из остатков жир-
ных кислот. Особенность молекул заключается в 
их амфифильности: головная часть гидрофильна, 
а хвостовые цепочки гидрофобны. Такая струк-
тура фосфолипидов гарантирует образование 
плотной физико-химической мембранной струк-
туры, которая будет непроницаема для водорас-
творимых веществ внеклеточной среды и будет 
поддерживать нужную концентрацию молекул 
в цитоплазме, необходимую для нормальной 
жизнедеятельности клетки. К тому же длина 
цепи и степень насыщенности жирных кислот, 
входящих в состав фосфолипидов, опосредуют 

толщину и текучесть биомембран [2]. Бактерии 
синтезируют широкий спектр фосфолипидов, 
такие как фосфатидилэтаноламин, фосфатидил-
глицерин, дифосфатидилглицерин. Они отлича-
ются друг от друга количеством и длиной ациль-
ных цепей, числом, положением и геометрией 
ненасыщенных связей, а также структурой, по-
лярностью и зарядом гидрофильных головок [3].

Большое разнообразие компонентов, из 
которых построены биологические мембраны, 
делают их сложными уникальными объектами 
для исследования. В фосфолипидную матрицу, 
которая является основой таких мембран, встро-
ены различные молекулы, обеспечивающие 
выполнение различных функций (транспорт, 
селективная проницаемость, проведение элек-
трических импульсов и др.). Следует отметить, 
что не только инкрустированные в мембрану 
молекулы несут функциональную активность, 
но также и сами фосфолипиды, которые образу-
ют липидную матрицу мембраны. От состава и 
соотношения жирных кислот зависит стабиль-
ность этой структуры. От этого, в свою очередь, 
зависит жизнеспособность клетки в целом.

Также есть бактерии, которые существуют 
в экстремальных условиях среды, например, 
бактерии, обитающие в неполярных ледниках, 
подвержены значительным колебаниям темпе-
ратуры, что существенно влияет на текучесть 
мембран бактериальных клеток. Для поддержа-
ния нормальных функций клеточных мембран 
психрофильные бактерии адаптируются путем 
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изменения состава жирных кислот клеточных 
мембран [4]. У термофильных бактерий была 
выявлена необычная внутрицитоплазматическая 
мембрана, которая была подобна пирелуллосоме 
[5]. Для некоторых галофильных бактерий уста-
новлен факт активного выделения наноразмер-
ных везикул, которые содержат белки, липиды и 
нуклеиновые кислоты, во внеклеточную среду. 
Благодаря этим везикулам бактерии способны 
выживать в среде с высокой солёностью [6].

Свойства природных мембран исследуют 
на модельных системах, таких как мицеллы, ли-
посомы. Также для этих целей применим метод 
монослоёв Ленгмюра [2].

Метод Ленгмюра-Блоджетт (ЛБ) является 
одним из методов получения тонких плёнок и 
покрытий. Сжатие барьеров позволяет анализи-
ровать фазовые состояния мономолекулярных 
слоев (МС) и характеризовать их с помощью 
функционально связанных параметров поверх-
ностного давления и площади поверхности [7]. 
Все этапы формирования монослоя и его струк-
туру можно наблюдать на изотерме сжатия. 
Основными параметрами, определяемыми по 
изотерме сжатия монослоев, являются удель-
ная площадь (A0), модуль сжатия монослоя 
(C0

-1
  = −A0 ∙ (dπ / dA)), и обратная ему величи-

на – сжимаемость (C0) [8]. Применение моно-
слоёв Ленгмюра – Блоджетт позволяет получить 
модель, которая даёт возможность исследовать 
физические особенности взаимодействия ами-
фильных молекул в ходе формирования жидко-
кристаллической структуры. Также немаловажен 
тот факт, что метод позволяет наблюдать за 
поведением фосфолипидов в монослое для кон-
кретного агрегатного состояния плёнки при из-
меняющихся внешних условиях – температуре, 
составе субфазы и др. [9].

Обычно для получения монослоев использу-
ют высокоочищенные вещества с содержанием 
основного компонента 99% и более. Однако ис-
пользование индивидуальных веществ исклю-
чает синергизм, который может наблюдаться в 
монослоях сложных смесей, близких по составу 
к природным [1].

Несмотря на то что сведения по составу фос-
фолипидов мембран представлены в литературе 
широко, до сих пор малоизученным остаётся 
вопрос зависимости состояния и стабильности 
мембраны в разных условиях от качественного 
и количественного состава её компонентов. 
Целью настоящей работы являлось выделение 
и характеристика фосфолипидов клеточных 
мембран бактерий Staphylococcus aureus 209-P и 

Bacillus cereus 8035, формирование на их основе 
монослоев Ленгмюра и оценка их термодинами-
ческих характеристик.

Материалы и методы

Работа выполнена на базе кафедры микро-
биологии и физиологии растений биологического 
факультета, лаборатории пленочных нанострук-
турированных материалов ОНИ наноструктур 
и биосистем СГУ имени Н. Г. Чернышевского, 
Центра коллективного пользования научным 
оборудованием в области физико-химической 
биологии и нанобиотехнологии «Симбиоз» 
Института биохимии и физиологии растений и 
микроорганизмов – обособленного структурного 
подразделения Федерального государственного 
бюджетного учреждения науки Федерального 
исследовательского центра «Саратовский науч-
ный центр Российской академии наук».

Для выделения нативных фосфолипидов ис-
пользовали тест-культуры грамположительных 
бактерий, относящихся к филуму Firmicutes, 
классу Bacilli: Staphylococcus aureus 209-P (семей-
ство Staphylococcaceae, ГИСК имени Л. А. Тара-
севича, Москва) и Bacillus cereus 8035 (семейство 
Bacillaceae, ГИСК имени Л. А. Тарасевича, Москва). 

Бактерии культивировали в стерильном 
режиме на термостатируемой качалке в колбах 
с жидкой питательной средой (ГРМ-бульон (Рос-
сия, Оболенск), 2% глюкозы) при температуре 
37°С в течение 48 ч до окончания экспоненци-
альной фазы роста. Далее клетки отделяли от 
культуральной жидкости при 10000×g в течение 
20 мин. Полученные образцы биомассы трёх-
кратно отмывали 0,15 М раствором NaCl, цен-
трифугируя каждый раз 15 мин при 10000×g. 

Для выделения фосфолипидов к осадку 
клеток добавляли смесь хлороформа и метанола 
в соотношении 1:2, образец выдерживали в хо-
лодильнике (t = 4°С) в течение 1 ч, периодически 
перемешивая. Полученную смесь центрифуги-
ровали 5 мин при 10000×g, добавляли к осадку 
смесь хлороформа и метанола (1:2) для повторной 
экстракции. После центрифугирования (10000×g, 
5 мин) к супернатанту добавляли смесь воды и 
хлороформа в соотношении 1:1, центрифугиро-
вали 15 мин при 5000×g. Отбирали нижний слой 
фосфолипидов [10].

Определение общего фосфора проводили по 
стандартной методике Беренблюм и Чейн [11].

Определение состава и соотношения жир-
ных кислот липида А осуществляли методом 
газово-жидкостной хроматографии (ГЖХ) 
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метиловых эфиров жирных кислот (МЭЖК). 
Метилирование жирных кислот липида А вы-
полняли согласно методике, описанной в работе 
Mayeretal [12]. Идентификацию жирных кислот 
липида А проводили по эталонным образцам 
фирмы Sigma (США) в процентах от суммы 
всех МЭЖК. Программирование температур-
ного режима осуществляли в интервале от 
130 до 250°С со скоростью нагрева 4 °С/мин. 
Температура испарителя – 250 °С, температура 
детектора – 270 °С, скорость газа-носителя (Не) 
1,3 см3/мин; сброс 1:50. 

Идентификацию метиловых эфиров жир-
ных кислот выполняли на газовом хроматографе 
GC-2010 (Shimadzu, Япония), снабженном ка-
пиллярными колонками DB-5 (Hewlett-Packard, 
США) и EQUTY-1 (Supelco, США).

Исследование  плавающих монослоёв 
Ленгмюра проводили с использованием рас-
твора выделенных из тест-культур бактерий 
фосфолипидов в хлороформе в концентрации 
10-3 М. Для формирования монослоев исполь-
зовали установку KSV Nima LB Trough KN2002 
(рис. 1, a, б). 

Рис. 1. Ванна Ленгмюра – Блоджетт KSV Nima LB Trough KN2002 в начале (а) и в конце (б) сжатия монослоя 
подвижными барьерами

Fig. 1. Langmuir – Blodgett bath KSV Nima LB Trough KN2002 at the beginning (a) and at the end (b) of compres-
sion of the monolayer by movable barriers

а /a б/b

В качестве водной субфазы использова-
лась деионизованная вода. Для формирования 
монослоя на поверхность наносили раствор 
фосфолипидов в хлороформе. После испарения 
хлороформа монослой сжимали подвижными 
барьерами со скоростью 15 мм/мин [13].

Для изучения влияния температурного фак-
тора на параметры монослоев водную субфазу и 
желоб ванны нагревали с помощью термостата 
до температуры 28, 30, 33, 37, 41, 44°С. После до-
стижения нужной температуры на поверхность 
субфазы наносили раствор фосфолипидов. После 
испарения хлороформа монослой сжимали под-
вижными барьерами со скоростью 15 мм/мин. 

Для исследования влияния концентрации 
раствора соли на параметры монослоев в каче-
стве водной субфазы использовали раствор соли 
NaCl (0,9; 3; 5%). На поверхность также наносили 
50 мкл раствора фосфолипидов. После испарения 
хлороформа монослой сжимали подвижными 
барьерами со скоростью 15 мм/мин.

Результаты и их обсуждение

Ранее были охарактеризованы монослои 
Ленгмюра из фосфолипидов, выделенных из 
грамотрицательной E. coli [8]. Однако интерес 
представляют также фосфолипиды грамположи-
тельных бактерий, поэтому в качестве объекта 
исследования нами были выбраны S. aureus 209-P 
и B. cereus 8035.

Выделение было проведено в соответствии 
с методикой [10].

В результате исследований по определению 
состава жирных кислот экстракта, полученного 
из исследуемых микроорганизмов с использова-
нием метода газово-жидкостной хроматографии 
[12], было установлено наличие семи жирных 
кислот в экстракте бактерий B. cereus 8035: гек-
садекановая, транс-9-октадеценовая, октадека-
новая, тетрадекановая, 13-метилтетрадекановая, 
14-метилпентадекановая, 15-метилгексадекано-
вая (табл. 1). 
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В экстракте фосфолипидов S. aureus 209-P 
обнаружены восемь жирных кислот: гексаде-
кановая, транс-9-октадекановая, октадекано-
вая, тетрадекановая, 13-метилтетрадекановая, 
14-метилпентадекановая, 15-метилгексадекано-
вая, цис-9-октадекановая (см. табл. 1). 

Количественный состав жирных кислот 
экстрактов рассматриваемых бактерий от-
личается незначительно. В обоих экстрактах 
преобладают насыщенные жирные кислоты. 
Мажорными являются гексадекановая и окта-
декановая кислоты. Их количество в экстракте 
S. aureus 209P составляет 76%, в то время как 
для B. cereus 8035 этот показатель достигает 
92%. В экстрактах также обнаружены нена-
сыщенные жирные кислоты и насыщенные 
жирные кислоты с разветвлёнными цепями. 
Полученные результаты согласуются с лите-
ратурными данными о встречаемости жирных 
кислот в мембранах S. aureus и B. cereus [14, 15]. 
Состав экстракта фосфолипидов B. cereus 8035 
отличался качественно и количественно: в нём 
не было обнаружено октадеценовой кислоты, 
была выше доля октадекановой и гексадекано-
вой кислот, а также обнаружено меньше 14-ме-
тилпентадекановой, 13-метилтетрадекановой 
и 15-метилгексадекановой кислот (см. табл. 1).

Известно, что спектр жирных кислот у 
микроорганизмов, выращенных при заданных 
условиях, является наиболее консервативной 
характеристикой, которая может быть использо-
вана в видовой хемодифференциации и таксоно-
мической классификации микроорганизмов [16].

Для количественной оценки содержания 
фосфолипидов в экстрактах, мы проанали-

зировали количество фосфора в образце [11]. 
Установили, что концентрация фосфора со-
ставляет 14,4±0,4 мкг/мл для B. cereus 8035, 
15,5±0,3 мкг/мл для S. aureus 209-P. Исходя из 
строения фосфолипидов (на 1 остаток фосфор-
ной кислоты приходится 2 остатка жирных 
кислот), концентрации фосфора и средневзве-
шенной массы жирных кислот, было установ-
лено, что концентрация фосфолипидов в рас-
творе составила 3,2×10-3 М для B. cereus 8035, и 
3×10-3 М – для S. aureus 209-P.

Далее по методике проводили исследование 
плавающих монослоёв Ленгмюра с использо-
ванием раствора выделенных из тест-культур 
бактерий фосфолипидов в хлороформе в кон-
центрации 1×10-3 М [17]. На полученных экс-
периментальных зависимостях поверхностного 
натяжения от удельной площади (средней площа-
ди, приходящейся на одну молекулу) определяли 
участки, соответствующие состояниям молекул 
с плотной упаковкой (рис. 2). 

На каждой изотерме легко просматривается 
участок, на котором поверхностное давление 
увеличивается по мере сжатия монослоя. На со-
ответствующих участках зависимостей модуля 
сжатия от удельной площади это проявляется 
как локальные максимумы. Хорошо видно, что 
МС, сформированный при внесении на поверх-
ность 50 мкл раствора смеси фосфолипидов, 
демонстрирует постоянство модуля сжатия на 
участке подъема изотермы. Такое постоянство 
при сжатии его механических свойств (в данном 
случае модуля сжатия) может говорить о том, 
что МС при таких условиях имеет наиболее со-
вершенную структуру.

Таблица 1 / Table 1
Встречаемость метиловых эфиров жирных кислот в образцах, выделенных из культур 

B. cereus 8035 и S. aureus209-P
The occurrence of fatty acid methyl esters in samples isolated from cultures of B. cereus 8035 and S. aureus 209-P

Жирные кислоты / Fatty acids
Содержание в образцах, % / Content in samples, %

S. aureus 209-P B. cereus8035

Октадекановая / Octadecane 37 ± 2 50 ± 3

Гексадекановая / Hexadecane 38 ± 3 40 ± 1

14-метилпентадекановая / 14-methylpentadecane 3 ± 1 3,6 ± 1

Тетрадекановая / Tetradecane 1 ± 0,5 2 ± 0,2

13-метилтетрадекановая / 13-methyltetradecane 8 ± 0,6 1,8 ± 0,3

Транс-9-октадеценовая / Trans-9-octadecene 1 ± 0,6 1,6 ± 0,1

15-метилгексадекановая / 15-methylhexadecane 5 ± 1 1 ± 0,1

Цис-9-октадеценовая / Cis-9-octadecene 7 ± 1 –
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Нужно отметить, что изотермы монослоёв 
отличаются, что, вероятно, может быть связано 
с разницей качественного и количественного со-
става эктрактов. Установлено, что монослой, по-
строенные из фосфолипидов B. cereus 8035, имеет 
более плавный переход между состояниями «газ» 
и «жидкость». Для этого экстракта характерно со-
держание 1,6% непредельных жирных кислот, в то 

время как в экстракте S. aureus 209-P идентифи-
цировано 8% непредельных жирных кислот. По-
этому наблюдаемый результат может быть обуслов-
лен особенностями стерического взаимодействия.

Рассчитанные для выделенных участков (в 
диапазонах от Amin до Amax) величины удельной 
площади А0 и модуля сжатия C0

-1 представлены 
в табл. 2.

Рис. 2. Изотермы (а, б) и модуль сжатия (в, г) монослоев, сформированных из растворов Staphylococ-
cusaureus 209-P (а, в) и Bacillus cereus 8035 (б, г) двух различных объемов, внесенных на поверхность 

воды: 100 и 50 мкл – кривые 1 и 2 соответственно
Fig. 2. Isotherms (a, b) and compression modulus (c, d) of monolayers formed from solutions of Staphylococcus 
aureus 209-P (a, c) and Bacillus cereus 8035 (b, d) of two different volumes deposited on the water surface: 

100 and 50 μl – curves 1 and 2 respectively

а /a б/b

в/с г/d

Таблица 2 / Table 2
Параметры монослоев нативных фосфолипидов Staphylococcus aureus 209-P и Bacilluscereus 8035
Parameters of monolayers of native phospholipids Staphylococcus aureus 209-P and Bacillus cereus 8035

Параметр / 
Parameter

Staphylococcus aureus 209-P Bacillus cereus 8035
V, μl V, μl

50 100 50 100
Amin, нм2 0,08 0,06 0,14 0,07
Amax, нм2 0,1 0,08 0,16 0,085
А0, нм2 0,117 0,089 0,284 0,143

C0, м/мН 0,064 0,068 0,00385 0,000516
C0

-1, мН/м 14,8 15,6 259 1938

Примечание. A – удельная площадь молекул монослоя, C0 – сжимаемость монослоя, C0
-1 – модуль сжатия монослоя.

Note. A is the specifi c area of the monolayer molecules, C0 – is the compressibility of the monolayer, C0
-1 is the com-

pression modulus of the monolayer.
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При анализе полученных результатов было 
обнаружено, что с увеличением количества вно-
симого на поверхность вещества (V) величина 
модуля сжатия увеличивается, а сжимаемость 
уменьшается. С одной стороны, это может сви-
детельствовать о достижении более плотной 
упаковки молекул в монослоях при внесении 
бóльшего объема на поверхность водной суб-
фазы. Однако можно видеть, что именно при 
мéньших объемах вносимого раствора плотная 
упаковка начинает формироваться немного 
раньше (при больших величинах удельных 
площадей), чем при бóльших объемах. Такое 
проявление влияния объема раствора (сме-
щение или растяжение изотерм параллельно 
шкале A) типично для поверхностно-актив-
ных веществ, молекулы которых склонны к 
образованию агрегатов, или в тех случаях, 
когда для формирования истинного МС недо-
статочно свободной площади. Исходя из этих 
соображений для формирования МС во всех 
последующих экспериментах на поверхность 

воды вносилось 50 мкл рабочего раствора.
От параметров внешней среды зависят 

физико-химические свойства мембраны, та-
кие как текучесть, вязкость [18]. Изменение 
этих параметров влечёт за собой изменение 
функционального статуса мембран клеток, 
что может привести к серьёзным нарушени-
ям в работе систем поддержания гомеостаза. 
Среди абиотических факторов внешней сре-
ды, с которыми бактериальным клеткам при-
ходится сталкиваться, основными являются 
температура и осмолярность. Поэтому сле-
дующим этапом было исследование влияния 
температуры на особенности формирования 
плавающих монослоев нативных фосфолипи-
дов S. aureus 209-P и B. cereus 8035. Исходя из 
возможных условий роста обеих исследуемых 
культур [19, 20], изотермы сжатия и зависи-
мости модуля сжатия от удельной площади 
таких МС, сформированных при температу-
рах 28, 30, 33, 37, 41 и 44°С, представлены 
на рис. 3.

Рис. 3. Изотермы (а, б) и модуль сжатия (в, г) монослоев, сформированных при разных температурах 
Staphylococcusaureus 209-P (a, в) и Bacilluscereus8035 (б, г). Соответствие цветов линий на графиках: 
28°С – оранжевая, 30°С – зеленая, 33°С – синяя, 37°С – черная, 41°С – фиолетовая, 44°С – голубая 

(цвет онлайн)
Fig. 3. Isotherms (a, b) and compression modulus (c, d) of monolayers formed at different temperatures of 
Staphylococcus aureus 209-P (a, c) and Bacillus cereus 8035 (b, d). Line color matching on graphs: 28°C –

orange, 30°C – green, 33°C – blue, 37°C – black, 41°C – purple, 44°C – blue (color online)

а /a б/b

в/с г/d
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На полученных экспериментальных зависи-
мостях поверхностного натяжения от удельной 
площади (средней площади, приходящейся на 

одну молекулу) также определяли участки, со-
ответствующие состояниям молекул с плотной 
упаковкой (табл. 3, 4).

Таблица 3 / Table 3
Параметры монослоев нативных фосфолипидов Staphylococcus aureus209-P при разных температурах
Parameters of monolayers of native phospholipids of Staphylococcus aureus 209-P at different temperatures

Параметр / 
Parameter

Температура субфазы, °C / Subphase temperature, °C

28 30 33 37 41 44

Amin, нм2 0,14 0,14 0,15 0,14 0,15 0,16

Amax, нм2 0,17 0,16 0,175 0,17 0,18 0,19

А0, нм2 0,184 0,172 0,184 0,181 0,193 0,2

C0 = K0, м/мН 0,0018 0,0017 0,0019 0,0018 0,002 0,002

C0
-1 = χ мН/м 545 575,9 508,8 556,2 480,7 439,8

Примечание. См. табл. 2 / Note. See Table 2.

Как видно полученных данных, четко вы-
раженной зависимости параметров монослоев 
от температуры не выявлено. Изменения модуля 
сжатия и сжимаемости также были очень незна-
чительны. Исходя из полученных результатов, 
можно сделать вывод, что монослои экстрактов 
поддерживают стабильность структуры в ис-
следуемом диапазоне температур. Это хорошо 
соотносится с литературными данными о росте 
бактерий в указанных условиях [19, 20].

Основываясь на способности исследуемых 
бактерий расти на средах с разной концентра-
цией NaCl [21, 22], для исследования влияния 
солёности на свойства плавающих монослоев в 
качестве водной субфазы использовали водные 
растворы с различным содержанием NaCl – 0,9; 
3 и 5%. Результаты этих исследований представ-
лены на рис. 4 и в табл. 5 и 6.

Вид изотерм сжатия и рассчитанные пара-
метры зависят от концентрации раствора NaCl. 
При повышении концентрации соли в субфазе 

наблюдается увеличение модуля сжатия, а 
следовательно, и жесткости монослоя. На всех 
экспериментальных зависимостях не просма-
тривается чётких границ для разных состояний 
плёнки – газ, газ–жидкость, жидкость и твёрдое 
состояние – как это показано для индивидуаль-
ных фосфолипидов [23], что может быть связано 
с гетерогенностью состава экстракта.

Как известно, внесение неорганических 
солей приводит к изменению зарядового состо-
яния головной группы поверхностно-активных 
веществ (ПАВ) в составе МС Ленгмюра [24]. Мы 
можем констатировать факт довольно сильного 
влияния натриевой соли на плотность упаковки 
молекул в монослоях обеих культур: при повы-
шении концентрации наблюдается увеличение 
удельной площади и уменьшение модуля сжатия. 
Другими словами, монослои при добавлении 
соли становятся более разреженными («рыхлы-
ми»). Все это является внешним проявлением из-
менения заряда гидрофильных головок молекул 

Таблица 4 / Table 4
Параметры монослоев нативных фосфолипидов Bacilluscereus 8035 при разных температурах

Parameters of monolayers of native phospholipids Bacillus cereus 8035 at different temperatures

Параметр / 
Parameter

Температура субфазы, °C / Subphase temperature, °C

28 30 33 37 41 44

Amin, нм2 0,15 0,14 0,14 0,16 0,13 0,18

Amax, нм2 0,18 0,17 0,18 0,19 0,15 0,21

А0, нм2 0,305 0,291 0,303 0,283 0,277 0,329

C0 = K0, м/мН 0,0028 0,0026 0,0029 0,0021 0,002 0,003

C0
-1 = χ мН/м 356,9 382,7 349,1 474,1 496,2 331,6

Примечание. См. табл. 2 / Note. See Table 2.
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Рис. 4. Изотермы (а, б) и модуль сжатия (в, г) монослоев, сформированных при разном содержании NaCl в 
водной субфазе Staphylococcus aureus 209-P (a, в) и Bacillus cereus 8035 (б, г). Соответствие цветов линий на 

графиках: 0,9% – фиолетовая, 3% – зеленая, 5% – синяя (цвет онлайн)
Fig. 4. Isotherms (a, b) and compression modulus (c, d) of monolayers formed with different NaCl content in the aque-
ous subphase of Staphylococcus aureus 209-P (a, c) and Bacillus cereus 8035 (b, d). Color matching of the lines on the 

charts: 0.9% – purple, 3% – green, 5% – blue (color online)

а /a б/b

в/с г/d

Таблица 5 / Table 5
Параметры монослоев нативных фосфолипидов Staphylococcus aureus 209-P
Parameters of monolayers of native phospholipids of Staphylococcus aureus 209-P

Параметр / 
Parameter

Содержание NaCl, % / NaCl Content, %
0,9 3 5

Amin, нм2 0,135 0,15 0,2
Amax, нм2 0,17 0,18 0,25
А0, нм2 0,280 0,295 0,464
C0 = K0, м/мН 0,0012 0,0013 0,005
C0

-1 = χ мН/м 787,5 761,9 193,3
Примечание. См. табл. 2 / Note. See Table 2.

Таблица 6 / Table 6
Параметры монослоев нативных фосфолипидов Bacillus cereus 8035
Parameters of monolayers of native phospholipids of Bacillus cereus 8035

Параметры / 
Parameters

Содержание NaCl, % / NaCl Content, %
0,9 3 5

Amin, нм2 0,14 0,12 0,15
Amax, нм2 0,17 0,16 0,18
А0, нм2 0,295 0,267 0,349
C0 = K0, м/мН 0,0016 0,0011 0,002
C0

-1 = χ мН/м 592,4 938,3 482,7
Примечание. См. табл. 2 / Note. See Table 2.
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фосфолипидов. Вместе с этим есть вероятность, 
что при изменении зарядового состояния ухуд-
шается структурное совершенство молекул МС, 
они становятся менее упорядоченными.

Интересно отметить еще два факта. Во-
первых, монослой S. aureus 209-P оказался более 
чувствительным к концентрации NaCl, чем моно-
слой B. cereus 8035 – для него увеличение удель-
ной площади и уменьшение модуля сжатия при 
увеличении концентрации соли было больше. 
Во-вторых, можно видеть некоторый порог (при 
увеличении концентрации от 3 до 5%), когда из-
менения в МС происходят довольно интенсивно. 
Такое поведение представляет интерес для даль-
нейшего изучения термодинамических характе-
ристик монослоёв Ленгмюра, полученных для 
смеси фосфолипидов, выделенных из мембран 
бактериальных клеток с привлечением других 
методов, как уже отмечалось выше. Возможно, 
что причиной является отличие в соотношении 
жирных кислот, входящих в состав мембран. В 
экстракте S. aureus 209-P на 26% меньше насы-
щенных и на 6% больше ненасыщенных жирных 
кислот, чем в экстракте B. cereus 8035. Это может 
обусловливать изменение интенсивности стери-
ческих взаимодействий под влиянием различных 
концентраций NaCl в субфазе.

Заключение

Анализ метиловых эфиров жирных кислот 
показал, что фосфолипидный состав у бактерий 
S. aureus 209-P и B. cereus 8035 различается на 
одну жирную кислоту. Результаты показали, что 
спектр жирных кислот, входящих в состав мем-
бран бактерий B. cereus 8035, представлен семью 
жирными кислотами. Для бактерий S. aureus 209-
P характерно наличие восьми жирных кислот 
в составе экстракта. В обоих образцах иденти-
фицированы насыщенные, мононенасыщенные 
и насыщенные с разветвлённой цепью жирные 
кислоты, среди которых преобладают гексаде-
кановая и октадекановая. Установлено, что с 
увеличением количества наносимых фосфоли-
пидов величина модуля сжатия увеличивается, 
а сжимаемость уменьшается. При анализе полу-
ченных данных четко выраженной зависимости 
параметров монослоев от температуры не выяв-
лено. Изменения модуля сжатия и сжимаемости 
незначительны. При повышении концентрации 
соли отсутствует зависимость модуля сжатия и 
жесткости монослоя. Это свидетельствует о том, 
что монослой более чувствителен к изменению 
концентрации соли в субфазе, чем температуры.

Качественный и количественный состав 
фосфолипидов обусловливает способность мем-
бран к поддержанию постоянства физических 
параметров в широком диапазоне температур и 
концентрации солей. Это можно рассматривать 
как аспект адаптации бактериальных клеток к 
изменяющимся внешним воздействиям.
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