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We studied molecular and metabolic mechanisms of regulated lipid biosynthesis in Chlorella vulgaris aquaculture. after 
addition of sodium selenite (10 mg/dm3) when added separately and in combination with Zn2+ (5 mg/dm3) and Cr3+ (5 mg/dm3) 
during 7 days of their action in order to obtain biotechnologically useful lipid products, enriched with microelements. 
Experiments were carried out in accordance with generally accepted hydrological and biochemical methods. It was 
established that micronutrients that were added into the medium result in an increase in the total content of lipids in the range 
of 10%. The redeployment of lipid classes in chlorella cells occurs due to the action of sodium selenite in favour of 
phospholipids by reducing the proportion of diacylglycerols, while the amount of triacylglycerols and nonetherified fatty acids 
does not change. Combined action of sodium selenite and zinc ions leads to the significant increase of the relative content of 
diacylglycerols, and partial increase of nonetherified fatty acids, at the same time in the cells we can observe a slight decrease 
in the proportion of triacylglycerols and phospholipids. Inclusion of 14C-bicarbonate in carbohydrates, proteins and lipids of 
Ch. vulgaris is significantly different both from the control group and from the group to which we added the investigated 
factors. However, the predominance of inclusion  in lipids is 2–3 times higher than its inclusion into carbohydrates and 9–12 
times higher in proteins. The increase of labeled bicarbonate inclusion intensity into carbohydrates occurs only in the case of 
joint action of sodium selenite and zinc ions, in proteins and lipids – in all cases of trace elemental activity. It was revealed that 
the general tendency is the reduction of the inclusion of bicarbonate in Ch. vulgaris triacylglycerols and its increase in 
phospholipids and nonetherified fatty acids, except for chromium ions, that modified the inclusion of the label into 
diacylglycerols, which may be due to the specific toxicity of the metal ions. The activation of lipogenesis after addition of 
selenium, zinc and chromium compounds was confirmed by an increase in the inclusion intensity of 14C-oleate in various 
classes of lipids that are present in chlorella and increased activity of glycerol-3-phosphatacyltransferase. Direction and 
regulation of lipid metabolism in Ch. vulgaris in the direction of increasing the amount and accumulation of lipids and their 
separate classes using sodium selenite in combination with Zn2+ and Cr3+ with the purpose of forming selenium-metal-lipid 
complexes can be used to obtain biologically active lipidous preparations enriched with essential microelements.  

Keywords: microalgae; micronutrients; lipid metabolism; fatty acids 

Регуляція біосинтезу ліпідів у Chlorella vulgaris  
сполуками цинку, хрому та селену  

О. І. Боднар, Г. Б. Ковальська, В. В. Грубінко  
Тернопільський національний педагогічний університет імені Володимира Гнатюка, Тернопіль, Україна  

Досліджено молекулярні та метаболічні механізми регульованого біосинтезу ліпідів у Chlorella vulgaris за дії натрій селеніту (10 мг/дм3) 
окремо та спільно з Zn2+ (5 мг/дм3) і Cr3+ (5,0 мг/дм3) упродовж 7 діб їх дії з метою отримання біотехнологічно корисних ліпідних продуктів, 
збагачених мікроелементами, в умовах аквакультури. Досліди виконували згідно із загальноприйнятими гідрологічними та біохімічними 
методиками. Внесені в середовище мікроелементи зумовлюють збільшення загального вмісту ліпідів (у межах 10%). Перерозподіл класів 
ліпідів у клітинах хлорели відбувається за дії натрію селеніту на користь фосфоліпідів за рахунок зменшення частки діацилгліцеролів, тоді як 
кількості триацилгліцеролів і неетерифікованих жирних кислот практично не змінюються. За дії натрію селеніту та іонів цинку зростає 
відносний вміст діацилгліцеролів, неетерифікованих жирних кислот і фосфоліпідів за незначного зниження частки триацилгліцеролів. Спільна 
дія натрію селеніту та іонів хрому зумовлює суттєве зростання відносного вмісту триацилгліцеролів та частково неетерифікованих жирних 
кислот за зниження частки у клітинах водорості діацилгліцеролів і фосфоліпідів. Включення 14С-бікарбонату у вуглеводи, протеїни та ліпіди 
Ch. vulgaris суттєво відрізняється як у контролі, так і за дії досліджених чинників, однак зберігається переважання включення у ліпіди у 2–3 рази 
відносно інтенсивності включення мітки у вуглеводи та у 9–12 разів – у протеїни. Зростання інтенсивності включення міченого бікарбонату у 
вуглеводи має місце тільки за спільної дії натрію селеніту та іонів цинку, у протеїни та ліпіди – в усіх випадках мікроелементної дії на клітини 
водорості. Загальною тенденцією виявилося зниження включення бікарбонату до триацилгліцеролів Ch. vulgaris та його зростання у 
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фосфоліпідах і неетерифікованих жирних кислотах, окрім іонів хрому, які модифікували включення мітки до діацилгліцеролів, що може 
виявитися наслідком специфічної токсикогенності іонів металів. Активація ліпогенезу за дії сполук селену, цинку та хрому підтвердилася 
здебільшого зростанням інтенсивності включення 14С-олеату в різні класи ліпідів клітин хлорели та підвищення активності гліцерол-3-
фосфатацилтрансферази. Спрямування та регуляція ліпідного метаболізму у Ch. vulgaris у напрямку збільшення кількості та накопичення 
ліпідів та їх окремих класів за допомогою натрій селеніту спільно з Zn2+ та Cr3+ із метою утворення селенметалліпідних комплексів можна 
використати для одержання ліпідних біологічно активних препаратів, збагачених есенційними мікроелементами.  

Ключові слова: мікроводорості; мікронутрієнти; ліпідний метаболізм; жирні кислоти  

Вступ  
 

Природні біологічно активні сполуки, отримані з біомаси во-
доростей, виступають альтернативою синтетичним компонентам 
або аналогами інших, із вищою собівартістю виробництва, при-
родних компонентів. Водоростеві субстанції нині мають надзви-
чайно широке поле до застосування – медицина та фармація (Abd 
& El-Baroty, 2013; Agatonovic-Kustrin & Morton, 2013), діабетоло-
гія, харчова промисловість і сільське господарство (Odjadjare et al., 
2017), біотехнологія та біоенергетика (Khan et al., 2009; Park et al., 
2011), фіторемедіація (Perales et al., 2006; Shalaby, 2011) тощо. Вра-
ховуючи велике видове різноманіття наголосимо, що водорості 
містять значну кількість груп активних органічних компонентів, 
різної хімічної будови та властивостей. Серед них полісахариди 
(альгінати, фукоїдан, ламінарин, агар, манан тощо) (Kim, 2013; 
Park, 2015), пігменти (хлорофіли, фікобіліни, каротиноїди, лютеїн 
тощо) (El Gamal, 2010; Michalak & Chojnacka, 2015), ліпіди (наси-
чені жирні кислоти та цінні поліненасичені жирні кислоти (C20:5, n-3, 
C22:6, n-3, C18:3, n-6) (Chen & Chou, 2002; Haq et al., 2011), бетаїни, по-
ліаміни, стерини, фітогормони (Lu & Xu, 2015), пептиди та про-
теїни, поліфеноли та їх похідні (Harnedy & Fitzgerald, 2011), а 
також основні вітаміни та мінерали (Croft et al., 2006; Tang & Suter, 
2011). Щодо тварин і людини, то для багатьох цих сполук власти-
вий широкий спектр потенційних лікувально-профілактичний 
властивостей: антиоксидантні (Fernando et al., 2016; Lukashiv et al., 
2016), протиракові, антивірусні, антикоагулянтні, антибактеріаль-
ні (Bellou et al., 2014), антиалергічні, антидіабетичні, протизапаль-
ні та антигіпертензивні властивості (Lee & Kim, 2009; Ryu et al., 
2014; Kim et al., 2016).  

У статті Michalak et al. (2017), яка ґрунтується на детальному 
аналізі бази даних Web of Science, показано, що найбільшу науко-
ву увагу з біологічно активних сполук водоростей отримали ліпіди 
та жирні кислоти, а відтак вони стали одними з найбільш затребу-
ваних для практичного використання водоростевих субстанцій.  

Завдяки своїм високим адсорбційним властивостям, водо-
рості здатні поглинати та акумулювати метали та неметали про-
ти градієнта концентрації, завдяки чому мікроелементи накопи-
чуються клітинами та включаються до складу органічних моле-
кул у кількостях, що в рази перевищують їх вміст у середовищі 
існування (Raja et al., 2008; Richmond & Hu, 2013).  

Сучасні умови життя (несприятлива екологічна ситуація, не-
адекватне харчування, психоемоційні стреси, шкідливі звички 
тощо) зумовлюють чималий перелік хронічних захворювань, де 
на перше місце виходять порушення метаболізму, спричинені 
інтенсивним утворенням вільних радикалів та підвищенням пе-
роксидних процесів. Тому актуальним і перспективним спосо-
бом лікування та профілактики порушень обміну речовин може 
виявитися використання натуральних біологічно активних доба-
вок (БАД) із водоростей, в яких мінеральні речовини природно-
го походження перебувають у зв’язаній формі у природному 
комплексі з ліпідами. З огляду на це, значний інтерес становлять 
водоростеві комплекси селену та біологічно активних металів – 
цинку та хрому.  

Селен – важливий мікроелемент для життєдіяльності орга-
нізму, бо бере участь у клітинному захисті від вільнорадикаль-
них реакцій, незамінний компонент глутатіонової системи, тому 
корисний для запобігання значної кількості захворювань та їх лі-
кування (Kohrle et al., 2000; Wrobel et al., 2016). Хром (ІІІ) поліп-
шує метаболізм живих організмів, адже він регулює вуглевод-
ний, протеїновий та ліпідний обмін (Vincent, 2013; Brownley 
et аl., 2015; Ganguly et al., 2016). Дослідження показали, що хром 

необхідний для лікування інсулінорезистентності та цукрового 
діабету в людей, бо відіграє важливу роль у підтриманні нор-
мального рівня глюкози у крові (Jain et аl., 2007; Hua et аl., 2012), 
а також зумовлює зниження рівня холестеролу та триацилгліце-
ролів у плазмі, пригнічення секреції запальних цитокінів, а в 
комплексі із селеном – інгібує розвиток оксидативного стресу 
(Jain et аl., 2007; Ganguly et аl., 2016). Цинк – один із найголовні-
ших мікроелементів усіх живих організмів, бо необхідний ком-
понент понад 300 ензимів, які контролюють і регулюють протеї-
новий, ліпідний, вуглеводний і нуклеїновий метаболізм, транс-
крипцію генів і трансляцію генетичної інформації (Metzler, 
2003). Він забезпечує нормальне функціонування репродуктив-
ної системи та репаративні процеси, бере безпосередню участь в 
імунних реакціях організму. Також цинк – важливий біогенний 
елемент, що активує енергетичний метаболізм і спрямовує окис-
но-відновні процеси у клітинах у бік відновних реакцій. Він 
необхідний для синтезу та утворення гормонів (включно інсулі-
ну), дихальних ензимів (цитохромоксидази), цитохромів a та b і 
хлорофілу, а відтак забезпечує функціонування клітин у стресо-
вих станах і адаптаційних процесах, які потребують підвищення 
енергоутворення (Metzler, 2003; Kostiuk & Grubinko, 2012; Max-
field et al., 2018).  

Сучасне харчування не забезпечує повноцінного та ком-
плексного надходження багатьох мікроелементів, тому спожи-
вання біодобавок може покрити потреби людини в необхідних 
сполуках (Abd & El-Baroty, 2013). Щодо хром-, цинк- і селен-
умісних препаратів, то чимало теперішніх добавок – синтетичні 
аналоги вітамінів та мінеральних речовин, вони не пов’язані у 
біологічні комплекси та можуть мати іншу структуру, ніж 
натуральні нутрієнти, а також вони часто проявляють низьку 
ефективність і побічні дії. Тому ефективними як джерела селену 
та інших мікроелементів зарекомендували себе препарати з хло-
рели Ch. vulgaris (Lukashiv et al., 2016), яка стає джерелом біоло-
гічно доступних мікроелементів, вітамінів, жирних кислот, ліпі-
дів, хлорофілу, амінокислот тощо (Skrivan et al., 2010; Kim, 2013).  

Хлорела – одна з найперспективніших мікроводоростей, яку 
масово культивують для промислового виробництва нутрицев-
тиків у формі таблеток або порошку. Перевага використання 
мікроводоростей для синтезу біоактивних молекул, у тому, що 
їх можна вирощувати на великомасштабному виробництві з ре-
гульованими фізико-хімічними параметрами. Тому оптимальне 
співвідношення мікроелементів, які вносяться у середовище 
культивування, наперед може визначати спрямування біохі-
мічних реакцій і перебудову як загального метаболізму, так і лі-
підного, що дає змогу ефективно та безпечно включати метали 
та неметали у ліпіди з метою отримання біотехнологічно корис-
них продуктів в умовах аквакультури.  

Мета цього дослідження – з’ясувати молекулярні та метабо-
лічні механізми регульованого біосинтезу ліпідів у Chlorella vul-
garis, ліпідний склад водоростей, інтенсивність включення 14С-
бікарбонату в органічні сполуки та 14С-олеату в ліпіди різних 
класів за дії натрій селеніту (10,0 мг/дм3) окремо та спільно з 
Zn2+ (5,0 мг/дм3) і з Cr3+ (5,0 мг/дм3) упродовж 7 діб їх дії.  
 
Матеріал і методи досліджень  
 

Об’єкт дослідження – альгологічно чиста культура зеленої 
водорості Chlorella vulgaris Beij. CCAP-211/11в, отримана із ко-
лекцій Інституту гідробіології НАН України. Водорость культи-
вували на середовищі Фітцджеральда в модифікації Цендера та 
Горхема № 11, за температури 22–25 ºС та освітлення лампами 
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денного світла (інтенсивність 2 500 Лк) упродовж 16 год. на добу 
(Romanenko, 2004). В умовах експерименту до культури водо-
ростей додавали водний розчин селеніту натрію (Na2SeO3) у роз-
рахунку на кількість Se(IV) – 10,0 мг/дм3 та водні розчини 
ZnSO4·5Н2О та CrCl3·6H2O у розрахунку на вміст Zn2+ і Cr3+ – по 
5,0 мг/дм3 (Lutsiv & Grubinko, 2012). Контролем слугувала куль-
тура, яку вирощували у середовищі без додавання натрію селе-
ніту, солей хрому і цинку. Біомасу живих клітин відбирали на 
сьому добу культивування (Skrivan et al., 2010).  

Включення 14С-бікарбонату у протеїни, вуглеводи, ліпіди та 
ліпіди різних класів і 14С-олеату у ліпіди різних класів досліджу-
вали шляхом інкубації суспензії хлорели відповідно з 20 кБк бі-
карбонатом натрію (NaН14СО3) та з 184 кБк 14С-олеатом 
(С17Н33СООН) за температури 20–22 ºС і освітленні 2500 лк про-
тягом 90 хв (Lutsiv & Grubinko, 2012; Yang et al., 2015). Після зу-
пинення реакції трихлороцтовою кислотою здійснювали екст-
ракцію протеїнів, вуглеводів та ліпідів. Радіоактивність зразків 
вимірювали на сцинтиляційному лічильнику LS-100C «Beck-
man» (США). Для визначення загальної кількості вуглеводів у 
біомасі водоростей, їх осаджували трихлороцтовою кислотою, 
далі екстрагували розчином 75% етанолу, після чого центрифу-
гували, двічі промивали, знову осаджували центрифугуванням, 
висушували до постійної ваги, зважували, та здійснювали авто-
радіографування отриманих зразків (Molecular-genetic and bio-
chemical methods, 2012).  

Визначення загального вмісту протеїнів у біомасі водорос-
тей здійснювали через їх осадження 5% розчином трихлороцто-
вої кислоти та центрифугуванням, далі осад розчиняли в етанолі 
та знову центрифугували, після чого його промивали сумішшю 
етанол : диетиловий ефір (3 : 1) та підсушували ефіром. Протеї-
ни солюбілізували 5 М КОН за 70 °С протягом 24 год, нейтралі-
зували, висушували та зважували та визначали їх радіоактив-
ність (Vovk & Yanovich, 1988).  

Для біохімічного дослідження ліпіди екстрагували хлоро-
форм-метаноловою сумішшю у відношенні 2 : 1 методом Фолча 
(Hokin & Hexum, 1992). При цьому до однієї масової частки во-
логої біомаси додавали 20 масових часток екстрагувальної су-
міші та залишали на 12 годин для екстракції ліпідів. Неліпідні 
домішки з екстракту видаляли відмиванням 1% розчином KCl 
(Prokhorova, 1982; Stefanyk et al., 1985). Кількість загальних ліпі-
дів визначали ваговим методом після відгонки екстрагувальної 
суміші, висушували у термостаті та зважували.  

Розділення ліпідів на окремі фракції здійснювали методом 
висхідної одномірної тонкошарової хроматографії в герметич-

них камерах на пластинках із сумішшю силікагелів ЛС 5/40 µ і Л 
5/40 µ на скляній основі. Перед початком роботи пластинки ак-
тивували протягом 30 хв за 105 ºС у сушильній шафі, обробляли 
10% спиртовим розчином фосфорномолібденової кислоти та ви-
сушували їх у потоці теплого повітря упродовж 10–15 хвилин. 
Хлороформний розчин проби ліпідів наносили на пластинку 
мікродозатором у кількості, яка не перевищувала 200 мкг ліпі-
дів, після чого повільно поміщали пластинки у хроматографічні 
камери. Рухомою фазою слугувала суміш гексану, диетилового 
ефіру та льодяної оцтової (70 : 30 : 1). Одержані хроматограми 
проявляли в камері, насиченій парами йоду, для ідентифікації 
окремих фракцій ліпідів використовували специфічні реагенти 
та очищені стандарти. У процесі роботи виявлено такі класи 
ліпідів: фосфоліпіди, діацилгліцероли, триацилгліцероли та 
неетерифіковані жирні кислоти (Stefanyk et al., 1985).  

Кількість неполярних ліпідів визначали за допомогою біхро-
матного методу (Prokhorova, 1982) – до проби ліпідів додавали 
1 N розчин біхромату калію та концентровану сульфатну кисло-
ту. Ліпіди у досліджуваних зразках спалювали за температури 
160–180 ºС. Вимірювали інтенсивність забарвлення на спектро-
фотометрі СФ-46 за довжини хвилі 615 нм. Визначали вміст 
окремих класів ліпідів за калібрувальною кривою. Вміст фосфо-
ліпідів визначали методом Васьковського: за температури 180 °С 
концентрованою хлорною кислотою проводили мінералізацію 
фосфоліпідів, а оптичну густину розчину визначали за допомо-
гою спектрофотометра (Stefanik, 1985; Vaskovsky et al., 1985).  

Активність гліцерол-3-фосфатацилтрансферази (КФ 2.3.1.15) 
визначали за Yang et al. (2015). Вихідну суспензію водорості 
розтирали у фарфоровій посудині та інкубували у скляних кол-
бах за 20 °С та освітлення 2 500 лк із 184 кБк 14С-олеатом 
(С17Н33СООН) із 0,6 мМ гліцерол-3-фосфатом, тритоном Х-100, 
2 мМ MgCl2 протягом 60 хвилин. Реакцію зупиняли додаванням 
10% трихлороцтової кислоти. Далі центрифугували та з отрима-
ного осаду екстрагували ліпіди методом Нічoлса в модифікації 
(Stefanyk et al., 1985; Lutsiv & Grubinko, 2012). Отримані зразки 
авторадіографували. Одержані експериментальні дані опрацьо-
вані методами варіаційної статистики за допомогою програми 
Statistica 6.0 (StatSoft Inc., USA).  
 
Результати  
 

Внесені у середовище мікроелементи зумовлюють часткову 
перебудову ліпідного метаболізму, насамперед змінюють вміст 
ліпідів різних класів (табл. 1).  

Таблиця 1  
Кількість загальних ліпідів в аліквоті культури Ch. vulgaris і вміст ліпідів  
різних класів у них за дії натрій селеніту (10,0 мг Se(IV)/дм3) окремо та спільно з Zn2+ і Cr3+ – по 5,0 мг/дм3 (мг, 7 діб, M ± m, n = 5)  

Варіанти досліду  
з мікроелементами 

Загальна  
кількість ліпідів Триацилгліцероли Діацилгліцероли Неетерифіковані  

жирні кислоти  Фосфоліпіди 

Контроль 7,74 ± 0,41 1,65 ± 0,40 1,01 ± 0,16 0,99 ± 0,08* 4,10 ± 0,38 
Se(IV) 8,38 ± 0,51 1,68 ± 0,23   0,83 ± 0,04* 0,97 ± 0,04* 4,91 ± 0,34 
Se(IV)+Zn2+ 8,79 ± 1,22   1,56 ± 0,13* 1,31 ± 0,28 1,47 ± 0,12*   4,45 ± 0,26* 
Se(IV)+Cr3+   8,51 ± 0,41*     2,91 ± 0,13**   0,86 ± 0,03*   1,19 ± 0,04**   3,54 ± 0,12* 
Примітка: * – Р < 0,10, ** – Р < 0,05, різниця вірогідна порівняно з контролем.  

За впливу натрію селеніту окремо та за спільної дії з іонами 
цинку та іонами хрому загальний вміст ліпідів у клітинах 
Ch. vulgaris зростає на 8,9%, 13,6% та 10,1%, відповідно. При 
цьому в експериментальних системах практично не змінюється 
щодо контролю вміст триацилгліцеролів за дії селеніту окремо 
та спільно із цинком, тоді як за спільної дії із хромом кількість 
триацилгліцеролів у хлорели збільшується на 76,4%. Щодо вмі-
сту діацилгліцеролів у клітинах водорості, тут виявлені такі змі-
ни: за впливу натрію селеніту окремо їх кількість зменшується 
на 17,8%, за спільної його дії з іонами цинку вміст діацилгліце-
ролів зростає щодо контролю на 29,7%, а за спільної дії селеніту 
та хрому – знижується на 14,9%. Зазнає змін також вміст 
фосфоліпідів у Ch. vulgaris: за впливу натрію селеніту окремо та 
спільної його дії з іонами цинку їх вміст відповідно зростає на 

19,8% та 9,5% щодо контролю, а за спільної дії селеніту та хрому – 
знижується на 13,7%. Відповідно до виявлених тенденцій зміню-
ється вміст неетерифікованих жирних кислот: за впливу натрію 
селеніту спільно з іонами цинку та з іонами хрому зростає, 
відповідно, на 48,5% та 20,2% порівняно з контрольними показ-
никами, а за дії селеніту окремо практично не відрізняється від 
величини контролю.  

Для оцінювання інтенсивності метаболізму загалом та ліпо-
генезу зокрема ми дослідили включення 14С-бікарбонату в орга-
нічні сполуки клітин Ch. vulgaris (рис. 1).  

Включення 14С-бікарбонату у вуглеводи, протеїни та ліпіди 
Ch. vulgaris суттєво відрізняється як у контролі, так і за дії до-
сліджених чинників, однак зберігається переважання включення 
у ліпіди у 2–3 рази відносно інтенсивності включення мітки у 
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вуглеводи. Включення мітки у протеїни теж виявилося меншим – 
у 9–12 разів відносно інтенсивності включення мітки в ліпіди за 
дії всіх досліджуваних мікроелементів. За культивування водо-
рості у середовищі з мікроелементами цей процес інтенсифіку-
ється. Якщо тенденція до зростання включення міченого бікар-
бонату у вуглеводи має місце тільки за спільної дії натрію селе-
ніту та з іонами цинку, то процес включення міченого бікарбо-

нату у протеїни активно відбувається в усіх випадках мікроеле-
ментної дії. Стосовно ліпідів водорості, у цьому випадку інтен-
сивність включення 14С-бікарбонату достовірно стимулює всі 
використані суміші іонів: натрій селеніт окремо активує вклю-
чення на 29,7%, спільно з іонами цинку – на 37,0%, а з іонами 
хрому – на 35,6% щодо контролю. Дія іонів металів на фоні се-
леніту посилює інтенсивність процесу на 9,2% для обох металів.  

 

 
Рис. 1. Інтенсивність включення 14С-бікарбонату в органічні сполуки клітин Ch. vulgaris за дії натрій селеніту  

(10,0 мг Se(IV)/дм3) окремо та спільно із Zn2+ і Cr3+ – по 5,0 мг/дм3, імп./хв·мг сухої маси, М ± m, n = 3:  
а – вуглеводи; б – протеїни; в – ліпіди; * – Р < 0,10, ** – Р < 0,05 різниця вірогідна порівняно з контролем  

У зв’язку з виявленим ефектом становить інтерес досліджен-
ня включення 14С-бікарбонату до складу окремих класів ліпідів 
клітин Ch. vulgaris (табл. 2).  

Таблиця 2  
Інтенсивність включення 14С-бікарбонату в окремі класи ліпідів 
у Ch. vulgaris за дії натрій селеніту (10,0 мг Se(IV)/дм3) окремо  
та спільно з Zn2+ і Cr3+ – по 5,0 мг/дм3  
(імп./хв·мг сухої маси ліпідів, М ± m, n = 5)  

Варіанти 
досліду з 
мікроеле-
ментами 

Триацил-
гліцероли  

Діацил-
гліцероли 

Неетерифі-
ковані жирні 

кислоти 
Фосфоліпіди 

Контроль 86,38 ± 5,41 68,21 ± 1,86 14,49 ± 0,45 69,85 ± 3,21 
Se(IV) 88,11 ± 7,09 68,09 ± 3,28 15,89 ± 0,09* 87,82 ± 5,11* 
Se(IV) + Zn2+ 70,64 ± 4,47* 55,21 ± 3,76* 20,58 ± 1,12** 72,89 ± 3,11 
Se(IV) + Cr3+ 44,47 ± 1,87*** 93,59 ± 7,24* 21,07 ± 1,25** 71,58 ± 1,37** 
Примітка: * – Р < 0,10, ** – Р < 0,05, *** – Р < 0,001, різниця вірогідна 
порівняно з контролем.  

У контролі максимальне включення мітки спостерігаємо в 
триацилгліцероли, рівною мірою в діацилгліцероли та фосфоліпіди, 
практично уп’ятеро менше в неетерифіковані жирні кислоти. 
В усіх варіантах дії мікроелементів на клітини Ch. vulgaris загаль-

на тенденція щодо включення 14С-бікарбонату в різні класи ліпідів 
зберігається, однак знижується частка її включення у триацилглі-
цероли, особливо за спільної дії натрію селеніту та іонів хрому (на 
48,5%). Разом із тим, інтенсивність включення мітки в діацилглі-
цероли порівняно з контрольними показниками за дії селеніту 
окремо практично не змінюється, за спільної дії селеніту іонами 
цинку дещо зменшується (на 19,1%), але значно зростає (на 
37,2%) за спільної дії натрію селеніту та іонів хрому. Щодо вклю-
чення міченого бікарбонату в неетерифіковані жирні кислоти, то 
за дії селеніту окремо порівняно з контролем інтенсивність збіль-
шується лише на 9,7%, тоді як, за спільної присутності селеніту з 
іонами цинку та селеніту з іонами хрому інтенсивність включення 
міченого елемента зростає відповідно на 42,0% та 45,4% в обох 
випадках. Інтенсивність включення 14С-бікарбонату у фосфоліпі-
ди хлорели порівняно з контролем має тенденцію до збільшення в 
усіх досліджуваних варіантах досліду: за дії селеніту окремо – на 
25,8%, за спільної дії селеніту із цинком і селеніту з хромом – до 5%.  

Активація ліпогенезу за дії сполук селену, цинку та хрому 
підтвердилася здебільшого зростанням інтенсивності включення 
14С-олеату в різні класи ліпідів клітин хлорели та підвищення 
активності гліцерол-3-фосфатацилтрансферази – одного з клю-
чових ензимів біосинтезу ліпідів (рис. 2, 3), активність якого оці-
нювали за включенням у ліпіди 14С-олеату.  

** * 

* 

* 
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Рис. 2. Інтенсивність включення 14С-олеату у Ch. vulgaris у ліпіди різних класів за дії натрій селеніту (10,0 мг Se(IV)/дм3)  

окремо та спільно з Zn2+ і Cr3+ – по 5,0 мг/дм3, імп./хв·мг сухої маси ліпідів (М ± m, n = 5):  
* – Р < 0,10, ** – Р < 0,05, *** – Р < 0,001, різниця вірогідна порівняно з контролем  

Інтенсивність включення 14С-олеату до складу триацилгліце-
ролів Ch. vulgaris вища порівняно з контролем на 11,9% за дії се-
леніту окремо, на 7,1% – за спільної дії селеніту та цинку та на 
15,2% – за спільної дії селеніту та хрому. Аналогічний процес 
спостерігали щодо фосфоліпідів: інтенсивність включення міче-
ного олеату більша, ніж у контролі, на 29,6%, 20,8% та 43,9% 
відповідно за дії селеніту окремо, спільної дії селеніту з цинку та 
селеніту із хромом. Однак використання 14С-олеату у процесі 
утворення діацилгліцеролів у клітинах водорості зменшується за 
дії всіх мікроелементів. При цьому за дії лише селеніту зміни 
виявилися помітнішими (на 57,1% менше контролю), ніж за дії 
селеніту з металами: на 18,9% менше за дії з цинком та на 24,9% 
менше за дії із хромом.  

  
Рис. 3. Активність гліцерол-3-фосфатацилтрансферази  

у Ch. vulgaris за дії натрій селеніту (10,0 мг Se(IV)/дм3) окремо  
та спільно із Zn2+ і Cr3+ – по 5,0 мг/дм3 (нмоль Г-3-Ф/мг білка·хв, 

М ± m, n = 5): * – Р < 0,10, різниця вірогідна порівняно  
з контролем  

Щодо неетерифікованих жирних кислот, то дія селеніту 
окремо та селеніту із хромом зумовлює зменшення процесу 
включення міченого олеату до їх складу відповідно на 28,8% та 
22,0% порівняно з показниками контролю, тоді як за спільної дії 
селеніту та цинку має місце підвищення інтенсивності включен-
ня мітки на 41,5% відносно контролю.  

Щодо реакційної здатності ензиму гліцерол-3-фосфатацил-
трансферази у хлорели, яка регулює синтез діацилгіцеролів, а 
відтак і триацилгліцеролів, то в усіх варіантах досліду має місце 
зростання її активності. За впливу селеніту окремо її активність 
збільшується на 15,4% порівняно з контролем, а на фоні додат-

кової мікроелементної дії активність Г-3-ФАТ більша на 20,3% 
за впливу із цинком і на 14,1% – за впливу із хромом відносно 
контрольної величини.  
 
Обговорення  
 

Загальною тенденцією впливу досліджуваних мікроелемен-
тів виявилися чіткі кількісні та якісні зміни вмісту окремих кла-
сів ліпідів у клітинах Ch. vulgaris. Перерозподіл класів ліпідів у 
клітинах хлорели відбувається за дії натрію селеніту на користь 
фосфоліпідів за рахунок зменшення частки діацилгліцеролів, 
тоді як кількість триацилгліцеролів і нетерифікованих жирних 
кислот практично не змінюються. За дії натрію селеніту та іонів 
цинку зростає відносний вміст діацилгліцеролів, нетерифікова-
них жирних кислот і фосфоліпідів за незначного зниження част-
ки триацилгліцеролів. Спільна дія натрію селеніту та іонів хрому 
зумовлює суттєве зростання відносного вмісту триацилгліцеро-
лів і частково нетерифікованих жирних кислот за зниження 
частки у клітинах водорості діацилгліцеролів і фосфоліпідів.  

Підвищення вмісту фосфоліпідів у клітинах хлорели узгод-
жується з даними про його зростання за стресових ситуацій 
(Chirkova, 1997; Rozentsvet et al., 2005), і, очевидно, пояснюється 
тим, що ці ліпіди одні з чинників зміни плинності мембран за 
фізико-хімічних змін клітинного оточення (Kostyuk & Grubinko, 
2012). Збільшенням вмісту діацилгліцеролів і неетерифікованих 
жирних кислот пояснюється активацією ліпаз за стресової дії 
факторів середовища (Schmid & Ohlrogge, 2002; Richmond & Hu, 
2013). Іони хрому, ймовірно, здійснюють перебудову метаболіз-
му ліпідів на користь триацилгліцеролів як наслідок адаптивної 
стабілізації мембран для запобігання проникнення цього токси-
канту у клітини.  

Відмічене зниження включення бікарбонату до триацилглі-
церолів Ch. vulgaris та його зростання у фосфоліпідах і нетерифі-
кованих жирних кислотах за дії мікроелементів, окрім іонів хро-
му, які модифікували включення мітки до діацилгліцеролів, мо-
же виявитися наслідком специфічної токсикогенності іонів важких 
металів (Rozentsvet et al., 2005; Chia et al., 2013; Chen et al., 2017).  

Включення міченого олеату до складу триацилгліцеролів 
свідчить про зростання їх біосинтезу, а також має місце знижен-
ня біосинтезу діацилгліцеролів і тенденція до зростання біосин-
тезу фосфоліпідів у всіх випадках дії мікроелементів щодо кон-
тролю. Включення мітки олеату в нетерифіковані жирні кислоти – 
наслідок зміни пулу жирних кислот, пов’язаний з активацією 
ліпідного метаболізму за дії солей селену, цинку та хрому. Вищі 
жирні кислоти – одні з найлабільніших компонентів клітин во-
доростей, їх склад забезпечує первинну відповідь і адаптивні ре-
акції організму та може змінюватися залежно від умов середови-
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ща (Schmid & Ohlrogge, 2002; Kelly et al., 2016). Біосинтез ліпідів 
у рослин, у тому числі й у водоростей, локалізований переважно 
у пластидах (Schmid & Ohlrogge, 2002; Chen et al., 2017). Синтез 
більшості вільних жирних кислот de novo відбувається у хлоро-
пластах, цитозоль клітин рослин, на відміну від тваринних орга-
нізмів, у синтезі жирних кислот участі не бере. У ньому функ-
ціонує система модифікації ацильного ланцюга синтезованих у 
пластидах жирних кислот, що транспортуються на ендоплазма-
тичний ретикулюм завдяки ацилтрансферазам, утворюючи при 
цьому жирні кислоти, що використовуються у біосинтезі восків і 
запасних ліпідів (Dormann, 2007), тобто переважно адаптивних 
форм ліпідів. Олеат виступає попередником і складовою части-
ною багатьох жирних кислот, які включаються до складу гліце-
роліпідів (Metzler, 2003). Щодо основного компонента клітин-
них мембран – фосфоліпідів, зростання інтенсивності включен-
ня 14С-олеату свідчить про активацію мембранних процесів і 
формування токсикорезистентності клітин водорості до дії до-
сліджуваних мікроелементів. Виявлена закономірність співвід-
носиться з результатами щодо збільшення кількості ліпідів 
(табл. 1) і фактом активного ліпогенезу у хлорели (Harwood & 
Guschina, 2009; Widjaja et al., 2009).  

За включення олеату активується гліцерол-3-фосфатацил-
трансфераза – перший мембранозв’язаний ензим, що ініціює 
процес біосинтезу триацилгліцеролів шляхом Кеннеді при пере-
даванні ацильної групи від ацил-КоА або ацил-АПБ (в пласти-
дах) в sn-1 або sn-2 положення гліцерол-3-фосфату (Wang et al., 
2004). Гліцерол-3-фосфатацилтрансфераза володіє високою спе-
цифічністю до субстрату, особливо до залишку мононенасиче-
ної олеїнової кислоти як донора ацильної групи (Turnbull et al., 
2001). Синтезовані продукти, очевидно, вступають у подальші 
реакції біосинтезу окремих класів ліпідів (триацилгліцеролів і 
фосфоліпідів), про що свідчить досить висока активність гліце-
рол-3-фосфатацилтрансферази та тенденція до її зростання за 
впливу мікроелементів. Цей факт співвідноситься з підтриман-
ням клітинами стаціонарного вмісту триацилгліцеролів і фосфо-
ліпідів у клітинах хлорели. Висока активність гліцерол-3-фос-
фатацилтрансфераз також пов’язана з формуванням адаптивних 
відповідей, насамперед, зі зростанням вмісту у клітинних мем-
бранах окремих (адаптивних) класів ліпідів (Kostyuk & Grubin-
ko, 2012; Lutsiv & Grubinko, 2012). Ліпідний склад клітин за дії 
стресових чинників значно змінюється, а за адаптації гідробіон-
тів до екстремальних чинників середовища в клітинах змінюєть-
ся не тільки співвідношення окремих класів ліпідів, а і їх жирно-
кислотний склад (Morash et al., 2009; Lv Jian et al., 2010; Chia 
et al., 2013). Дослідження Kostyuk & Grubinko (2012) свідчать про 
компенсаторно-адаптивні зміни в мембранах водних рослин, у 
тому числі Chlorella vulgaris, за дії чинників середовища існу-
вання. Один із важливих механізмів модифікації ліпідного ме-
таболізму – біосинтез фосфоліпідів (Krebs, 1981).  

Загальний механізм формування токсикорезистентності у 
водних рослин до дії чинників супроводжується зростанням 
кількості фосфоліпідів, бо саме їх вміст впливає не тільки на 
плинність мембран, а і на формування мікросередовища для 
мембранних ензимів, іонних каналів, а також даний підклас ліпі-
дів регулює зв’язок клітин із зовнішнім середовищем (Abbas & 
Card, 1980). Інтенсивність цього процесу можлива завдяки висо-
кій сорбційній здатності заряджених фосфоліпідів (Wang et al., 
2004), або ж виконанням ними функції месенджерів, які переда-
ють інформацію всередину клітини про зміни навколишнього 
середовища (Vigh et al., 1988). Первинними компенсаторними 
відповідями на стрес чи зміни фізико-хімічних параметрів сере-
довища вирощування виступають зміни ступеня ненасиченості 
жирних кислот фосфоліпідів, що може порушувати плинність 
мембрани або інші її фізичні характеристики (Schmid & Ohlrog-
ge, 2002; Wang et al., 2004; Rozetsvet et al., 2005).  

Щодо перерозподілу вмісту та біосинтезу ліпідів інших кла-
сів, такі зміни розвиваються повільніше. Підвищення вмісту три-
ацилгліцеролів – один із чинників стабілізації клітинних мем-
бран (Lewis & McElhaney, 2000) з одночасним процесом ущіль-

нення та зменшення їх плинності (Dyatlovitskaya & Bezuglov, 1998). 
Оскільки триацилгліцероли – основний запасний енергетичний 
субстрат, збільшення їх вмісту свідчить про підвищення енерге-
тичних потреб, що виникають у результаті дії змін навколишнього 
середовища. Для того, щоб забезпечити клітину необхідним енер-
гетичним матеріалом, активується ліполіз, а рівень триацилгліце-
ролів після початкового підвищення їх вмісту зменшується.  
 
Висновки  
 

Дослідження показало можливість регуляції метаболізму в 
бік посилення біосинтетичних процесів в одноклітинної зеленої 
водорості Ch. vulgaris в умовах аквакультури з метою отримання 
елементліпідних сполук – перспективних фармацевтичних пре-
паратів комплексного типу. За дії мікроелементів Se (IV) у кон-
центрації (10 мг/дм3) окремо та спільно з Zn2+ (5 мг/дм3) і Cr3+ 
(5 мг/дм3) упродовж 7 діб мало місце збільшення загальної 
кількості ліпідів до 13% порівняно з контролем. Перерозподіл 
класів ліпідів у клітинах хлорели відбувається за дії натрію селе-
ніту на користь фосфоліпідів за рахунок зменшення частки ді-
ацилгліцеролів, тоді як кількість триацилгліцеролів і нетерифіко-
ваних жирних кислот практично не змінюються. За дії натрію 
селеніту та іонів цинку зростає відносний вміст діацилгліцеро-
лів, нетерифікованих жирних кислот і фосфоліпідів за незначно-
го зниження частки триацилгліцеролів. Спільна дія натрію селе-
ніту та іонів хрому зумовлює суттєве зростання відносного вмі-
сту триацилгліцеролів та частково нетерифікованих жирних кис-
лот за зниження частки у клітинах водорості діацилгліцеролів і 
фосфоліпідів. Включення 14С-бікарбонату у Ch. vulgaris відбува-
ється у 2–3 рази інтенсивніше в ліпіди, ніж у вуглеводи, та у 9–
12 разів – ніж у протеїни за всіх варіантів досліду. Зростання ін-
тенсивності включення міченого бікарбонату у вуглеводи має 
місце тільки за спільної дії натрію селеніту та іонів цинку, у про-
теїни та ліпіди – в усіх випадках мікроелементної дії.  

Загальна тенденція – зниження включення бікарбонату до 
триацилгліцеролів Ch. vulgaris та його зростання у фосфоліпідах і 
нетерифікованих жирних кислотах. Активація ліпогенезу за дії 
сполук селену, цинку та хрому підтвердилася здебільшого зрос-
танням інтенсивності включення 14С-олеату в різні класи ліпідів 
клітин хлорели та підвищення активності гліцерол-3-фосфатацил-
трансферази. Спрямування та регуляція ліпідного метаболізму 
Ch. vulgaris у напрямку збільшення кількості та накопичення ліпі-
дів та їх окремих класів за допомогою натрій селеніту спільно з 
Zn2+ та Cr3+ з метою утворення селенметалліпідних комплексів 
можна використати для одержання ліпідних біологічно активних 
препаратів, збагачених есенційними мікроелементами.  
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