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ODWRÓCONE STRUKTURY LIPIDOWE I ICH ROLA W PROCESACH BIOLOGICZNYCH

WSTĘP

Lipidy, zwane inaczej tłuszczowcami, to 
duża grupa związków organicznych o bardzo 
zróżnicowanej budowie. Ich wspólną cechą 
jest dobra rozpuszczalność w rozpuszczalni-
kach organicznych, natomiast w wodzie albo 
są nierozpuszczalne, albo tworzą roztwory 
koloidalne o charakterze mikroemulsji. Ta 
szczególna cecha lipidów wynika z budowy 
ich cząsteczek, które mogą być albo pozba-
wione jakichkolwiek ugrupowań zdolnych 
do oddziaływania z dipolami wody, i wtedy 
są one całkowicie hydrofobowe, albo też, tak 
jak jest to w większości przypadków, są czą-
steczkami amfifilowymi. Termin amfifilowo-
ści, wprowadzony w 1935 r. przez Hartleya, 
określa jednoczesną niepełną rozpuszczal-
ność danego związku w dwóch różnych roz-
puszczalnikach (kiLarski 1989). Cząsteczki 
amfifilowe na jednym końcu posiadają grupy 
rozpuszczalne w jednym typie rozpuszczal-
nika, a na drugim rozpuszczalne w innym 
typie, co sprawia, że cząsteczki takie w róż-
nych rozpuszczalnikach mogą tworzyć inne 
typy struktur, zaś na granicy faz tworzą mo-
nowarstwy. Cząsteczki wykazujące charakter 
amfifilowy mają zdolność do tworzenia tzw. 
ciekłych kryształów liotropowych, bardzo 
powszechnych w układach biologicznych. 

Ciekłe kryształy liotropowe powstają przez 
rozpuszczenie cząsteczek wykazujących ten-
dencje do ich tworzenia w odpowiednich 
rozpuszczalnikach. Inny typ ciekłych krysz-
tałów powstaje przez stopienie kryształów 
stałych i nosi nazwę ciekłych kryształów ter-
motropowych (Pascher i współaut. 1992). W 
przypadku lipidów u podstaw amfifilowości 
leżą dwa typy oddziaływań, hydrofobowe i 
hydrofilowe.

Ze względu na te właściwości lipidy am-
fifilowe znalazły szerokie zastosowanie nie 
tylko w budowie naturalnych błon biologicz-
nych, ale także w wielu procesach techno-
logicznych, jak np. w produkcji stabilnych 
emulsji wykorzystywanych do produkcji farb, 
kosmetyków, lateksów, czy w procesach far-
maceutycznych np. do wprowadzania leków 
do wnętrza komórek.

Wszystkie lipidy można podzielić na hy-
drolizujące i niehydrolizujące. Do lipidów nie-
hydrolizujących zalicza się lipidy izoprenowe 
i kwasy tłuszczowe, a do pozostałych estry 
kwasów tłuszczowych i alkoholu. Alkoholami 
najczęściej wchodzącymi w skład lipidów są 
glicerol i wielowęglowy aminoalkohol, sfingo-
zyna. Inne długołańcuchowe alkohole spotkać 
można, jako nieodzowne składniki wosków. 
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Za hydrofilowe właściwości lipidów odpowie-
dzialne są najczęściej reszty alkoholowe albo 
występujące łącznie z nimi, dodatkowe grupy, 
np. reszty kwasu fosforowego w fosfolipidach, 
reszty cukrowe w glikolipidach, lub grupa 
karboksylowa, jak ma to miejsce w przypadku 
wolnych kwasów tłuszczowych. Za hydrofo-
bowe właściwości lipidów przeważnie odpo-
wiedzialne są alkilowe łańcuchy reszt kwasów 
tłuszczowych. Innym typem budowy charakte-
ryzują się lipidy izoprenowe, do których nale-
ży np. cholesterol. Nie zawierają one ani reszt 
kwasów tłuszczowych, ani alkoholu. Za wła-
ściwości hydrofobowe odpowiedzialne są u 
tej grupy lipidów budujące je reszty izoprenu, 
a za hydrofilowe, różne drobne polarne ugru-
powania, najczęściej grupy hydroksylowe. 

W zależności od wzajemnych proporcji 
pomiędzy częścią hydrofilową i hydrofo-
bową w cząsteczkach danego typu lipidów 
mogą one, oddziałując ze sobą, wykazywać 
preferencje do tworzenia, w rozpuszczalni-
ku, różnego typu struktur. Stosunek ukazują-
cy wzajemną zależność części hydrofobowej 
i hydrofilowej w cząsteczce lipidu nazywa 
się krytycznym współczynnikiem upakowa-
nia (S) i wyraża równaniem:
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=

gdzie: a0 — pole powierzchni wyodrębniają-
cej obszar oddziaływań ugrupowań hydrofi-
lowych, tzw. hydrofilowej głowy;

v — objętość zajmowana przez ugrupowanie 
hydrofobowe;
lc — długość hydrofobowych reszt acylowych 
(israeLachviLi i współaut. 1975).

Typy tworzonych struktur w zależności 
od wartości krytycznego współczynnika upa-
kowania lipidu przedstawiono na rycinie 1 
(Ryc. 1).

Z biologicznego punktu widzenia na 
szczególną uwagę zasługują dwa typy struk-
tur tworzonych przez lipidy. Jednym z nich 
są powszechnie znane dwuwarstwy, drugim 
tzw. struktury odwrócone, które mogą być 
sferyczne (odwrócone micele) lub cylin-
drycze (odwrócone struktury heksagonaln) 
(shiPLey i współaut. 1973, sen i współaut. 
1981, verkLeij 1984, hafez i cuLLis 2001). 
Odwrócone micele nazywa się też w nie-
których przypadkach strukturami kubicz-
nymi (hafez i cuLLis 2001). Wnętrze typo-
wych dwuwarstw wypełniają hydrofobowe 
reszty kwasów tłuszczowych, natomiast w 
strukturach odwróconych wewnątrz znaj-
duje się woda lub inny rozpuszczalnik po-
larny i oddziaływujące z nim grupy polarne 
lipidów (kabanov i wspólaut. 1988). O ile 
dwuwarstwy lipidowe są podstawą sytemu 
błon komórkowych, o tyle biologiczna rola 
struktur odwróconych i lipidów, które te 
struktury tworzą ciągle nie jest do końca 
wyjaśniona.

a0

V lc

S<1/3     S = 1/3 – 1/2    S ~1   S >1 
Schematyczny kształt cząsteczki lipidu:

Rodzaj tworzonych struktur:

micela 
sferyczna

micela 
cylindryczna

błona
dwuwarstwowa sferyczne lub 

cylindryczne struktury 
odwrócone

CZYNNIKI DETERMINUJĄCE TWORZENIE ODWRÓCONYCH STRUKTUR HEKSAGONALNYCH

Ryc. 1. Wpływ warto-
ści krytycznego para-
metru upakowania (S) 
cząsteczek lipidów na 
typ tworzonych przez 
nie struktur w roztwo-
rach wodnych

W 1962 r. Luzzati i Husson wykazali, że 
niektóre fosfolipidy wchodzące w skład błon 
biologicznych, po wyizolowaniu i oczyszcze-

niu nie tworzą spontanicznie dwuwarstwy w 
środowisku wodnym (Luzzati i husson 1962, 
rivas i Luzzati 1969, shiPLey i współaut. 
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1973). Kilkanaście lat później postawiono 
hipotezę, że lipidy te mogą odgrywać waż-
ne funkcje biologiczne (cuLLis i De kruijff 
1979), a istota tych funkcji może być zwią-
zana z tworzonymi przez nie strukturami ist-
niejącymi w obrębie błon biologicznych. Te 
tzw. nielamellarne struktury mogące funk-
cjonować w obrębie błon biologicznych to 
w głównej mierze odwrócone micele i od-
wrócone struktury heksagonale (HII) (hafez 
i cuLLis 2001). Liczba takich struktur w ob-
rębie dwuwarstwy nie jest jednak stała, ale 
zależy od wielu czynnikach, zarówno związa-
nych ze strukturą samych cząsteczek lipidów, 
jak i warunkami zewnętrznymi (israeLachviLi 
i mitcheLL 1975, Gounaris i współaut. 1983a, 
bruce 1998, webb i Green 1991). 

STRUKTURA CZĄSTECZKI LIPIDU

Jednym z czynników decydujących o ty-
pie tworzonych struktur jest wspomniana 
już budowa cząsteczki lipidu. Może być ona 
opisana za pomocą krytycznego parametru 
upakowania (S) wyprowadzonego z rozwa-
żań termodynamicznych dotyczących oddzia-
ływań hydrofilowych i hydrofobowych czą-
steczki lipidu na granicy faz (israeLachviLi 
i współaut. 1976, hui i sen 1989). Oprócz 
tego parametru stosuje się jeszcze tzw. geo-
metryczny parametr upakowania, który tym 
różni się od S, że jego wartość można wyli-
czyć z bezpośrednich pomiarów struktural-
nych cząsteczki prowadzonych metodą dy-
frakcji promieni X. Geometryczny parametr 
upakowania przedstawia się jako stosunek 
V/Al, gdzie V jest objętością całej cząsteczki 
lipidu, l jego długością, a A powierzchnią zaj-
mowaną przez polarną głowę lipidu na gra-
nicy warstwy lipidowo-wodnej. Zależnie od 
wartości tego stosunku lipidy tworzą w wo-
dzie struktury różnego typu (marsh 1996). 

Istnieją jeszcze inne parametry wiążące 
kształt cząsteczki lipidu z typem tworzonych 
struktur, ale wszystkie sprowadzają się do 
wzajemnych zależności między wielkością 
ugrupowania polarnego i hydrofobowego 
cząsteczki lipidu (Pascher i współaut. 1992). 
Udział hydrofobowych łańcuchów kwasów 
tłuszczowych w przestrzennej strukturze czą-
steczki zależy natomiast od stopnia ich niena-
sycenia. W zależności od obecności i liczby 
wiązań podwójnych w resztach acylowych 
budujących cząsteczki lipidów, mogą one 
tworzyć normalne lub odwrócone struktury. 
Przykładem jest jeden z najbardziej znanych 
nielamellarnych lipidów, monogalaktozylodia-
cyloglicerol (MGDG), główny składnik błon 

fotosyntetycznych roślin. Jego zdolność do 
tworzenia struktur HII wyraźnie spada wraz 
ze wzrostem nasycenia reszt acylowych i to 
do tego stopnia, że MGDG zawierający jed-
nie nasycone reszty acylowe nie tworzy HII, 
ale dwuwarstwy w tzw. stanie żelu, różniące 
się od typowych błon biologicznych więk-
szym uporządkowaniem wewnętrznym (bi-
shoP i współaut. 1980; Gounaris i współaut. 
1983a, b; sen i współaut. 1983; mannock i 
współaut. 1985). Podobną prawidłowość za-
obserwowano w przypadku innych nielamel-
larnych lipidów, do których można zaliczyć 
np. fosfatydyloetanoloaminę (PE).

STOPIEń HYDRATACJI

Oprócz samej geometrii cząsteczek lipi-
dów na typ tworzonych przez nie struktur 
wpływa też stopień hydratacji ich polarnych 
ugrupowań. Na podstawie rozważań związa-
nych z wartościami krytycznego parametru 
upakowania (israeLachviLi i współaut. 1980) 
sądzono, że lipidy, które charakteryzują się 
małymi rozmiarami swoich ugrupowań po-
larnych, można uważać za predysponowane 
do tworzenia fazy HII. Tak jest w przypadku 
PE, gdzie objętość ugrupowania polarnego 
zajmuje 159 Å3. Objętość reszty polarnej w 
innym fosfolipidzie, jakim jest fosfatydylo-
cholina (PC) wynosi 245 Å3 i lipid ten jest 
jednym z typowych lipidów tworzących 
dwuwarstwę. Okazało się jednak, że objętość 
polarnej głowy MGDG (238 Å3), lipidu łatwo 
tworzącego fazę HII, jest znacznie większa 
niż w przypadku PE i jest zbliżona do warto-
ści uzyskanej dla PC (sen i hui 1988). Mimo, 
iż wielkość ugrupowań polarnych w MGDG 
i PC jest bardzo zbliżona lipidy te tworzą zu-
pełnie inne struktury. Badania związane ze 
stopniem hydratacji polarnych głów lipidów 
wykazały, że na jedną cząsteczkę PC przypa-
da około 50 cząsteczek wody, podczas, gdy 
na jedną cząsteczkę MGDG i PE tylko 5 (sen 
i hui 1988). Na podstawie dalszych badań 
stwierdzono, że wszystkie lipidy nielamel-
larne wiążą znacznie mniej wody niż lipidy 
spontanicznie tworzące dwuwarstwy. Może 
to mieć związek z dużą zdolnością tworze-
nia wiązań wodorowych zarówno pomię-
dzy polarnymi ugrupowaniami lipidów, jak 
i związkami będącymi wodorowymi donora-
mi lub akceptorami, co zaobserwowano dla 
PE i MGDG (sen i hui 1988). Ponieważ hy-
dratacja jest ważnym czynnikiem stabilności 
błon uważa się, że niższy stopień uwodnie-
nia lipidów nielamellarnych, może być przy-
czyną powodowanych przez nie zaburzeń w 
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typowych dwuwarstwach i tworzenia w nich 
struktur odwróconych (yeaGLe i sen 1986, 
sen i hui 1988, McIntosh 1996).

CZYNNIKI ZEWNĘTRZNE DETERMINUJĄCE 
TWORZENIE ODWRÓCONYCH STRUKTUR 

LIPIDOWYCH

Badania ostatnich trzydziestu lat dostar-
czyły wielu nowych informacji o czynnikach 
nie związanych ze strukturą cząsteczki lipi-
du, a ułatwiających powstanie odwróconych 
struktur lipidowych. Jednym z nich jest kwa-
sowość środowiska. W 1983 r. zaobserwowa-
no, że przy obniżeniu wartości pH poniżej 
7, w błonach fotosyntetycznych dochodzi do 
wyraźnego zwiększenia udziału struktur HII 
(Gounaris i współaut. 1983a, b). Potwierdzo-
no to w 1985 r. (thomas i współaut. 1985), 
kiedy udowodniono, że oprócz kwaśnego 
środowiska do pojawiania się struktur HII w 
obrębie dwuwarstwy zbudowanej z fosfoli-
pidów, przyczynia się też zastosowanie fos-
folipazy A2 powodującej usunięcie reszt fos-
foranowych z cząsteczek lipidów. Ciekawe 
wyniki otrzymano w 1983 r. (hoPe i współ-
aut. 1983). Prowadzono wówczas badania na 
liposomach wrażliwych na zmiany pH. Lipo-
somy te były zbudowane z dwóch typów li-
pidów wykazujących tendencję do tworzenia 
struktur HII. Jednym z nich była PE, drugim 
fosfatydyloseryna (PS). Właściwością różniąca 
oba te lipidy była zdolność do jonizacji, któ-
rą cechowała się jedynie PS. Stwierdzono, że 
jeśli do liposomów uzyskanych z PE wpro-
wadzi się PS, to struktura błony tych liposo-
mów będzie zależna od zmian pH. Liposomy 
zawierające PS i PE w stosunku 2:8, w alka-
licznym i obojętnym pH, w niskiej tempera-
turze, charakteryzowały się obecnością ty-
powej dwuwarstwy. Obniżenie wartości pH 
skutkowało pojawieniem się w tej tempera-
turze odwróconych struktur heksagonalnych 
i zmianami właściwości liposomów (hoPe 
i cuLLis 1980). Na tej podstawie można by 
przypuszczać, że na zmiany pH bardziej 
wrażliwe są lipidy zdolne do jonizacji. Obec-
ność ładunku w cząsteczce lipidu uważa się 
za czynnik stabilizujący dwuwarstwę. Zmia-
ny pH w środowisku wpływają też prawdo-
podobnie na wzrost stabilizujących struktury 
HII wiązań wodorowych między tymi lipi-
dami (sen i hui 1988). Mechanizm wpływu 
podwyższonego stężenia jonów oksoniowych 
w środowisku na tworzenie w obrębie błon 
lipidowych struktur odwróconych nie jest 
wyjaśniony, choć zjawisko to jest wykorzy-
stywane w praktyce (hafez i cuLLis 2001).

Również wzrost siły jonowej w środowi-
sku przyczynia się do zwiększonego udziału 
struktur odwróconych w błonie lipidowej. 
Można przypuszczać, że mechanizm oddziały-
wania tego czynnika jest zbliżony do proce-
sów leżących u podstaw wpływu pH (Gou-
naris i współaut. 1983a, b).

Wzrost zawartości wody w układzie po-
woduje z kolei przesunięcie równowagi w 
rodzaju tworzonych struktur w stronę dwu-
warstwy (hsieh i współaut. 1997). Może to 
być związane ze wspomnianym już wcześniej 
stopniem uwodnienia ugrupowań polarnych 
lipidów tworzących i nie tworzących dwu-
warstwy i w konsekwencji z proporcjami 
przestrzeni zajmowanych przez ugrupowa-
nia polarne i niepolarne cząsteczki lipidowej. 
Większa zawartość wody w układzie powo-
duje zapewne relatywne zwiększenie udziału 
części hydrofilowej do hydrofobowej w czą-
steczce lipidu, a to z kolei predysponuje czą-
steczkę do tworzenia dwuwarstwy. 

Taki sam mechanizm obowiązuje prawdo-
podobnie w przypadku kolejnego czynnika 
wpływającego na rodzaj tworzonych przez 
lipidy struktur, czyli temperatury. Wraz ze 
wzrostem temperatury zwiększa się prawdo-
podobieństwo powstania struktur odwróco-
nych. W przypadku izolowanego z błon foto-
syntetycznych MGDG, charakteryzującego się 
dużym udziałem kwasów tłuszczowych niena-
syconych, tworzenie struktur HII obserwuje 
się w bardzo szerokim zakresie temperatur, 
bo od –15 do 80oC przy ponad 50% zawarto-
ści lipidów w wodzie (Gounaris i współaut. 
1983b). W temperaturze 55oC struktury HII 
tworzy nawet MGDG zawierający jednoniena-
sycone kwasy tłuszczowe (mannock i współ-
aut. 1985). Im wyższa temperatura, tym wyż-
sza dynamika reszt acylowych wchodzących 
w skład lipidów i tym większa zajmowana 
przez nie przestrzeń. W takich warunkach 
parametry cząsteczki predysponują ją do two-
rzenie odwróconych miceli lub struktur HII.

Być może z uwodnieniem cząsteczek 
lipidów należy wiązać opisane w latach 
1989, 1994 i 1998 zjawisko silnego wpły-
wu cukrów na strukturę błony (koynova i 
współaut. 1989, roy 1994, DemeL i współ-
aut. 1998). Cukry, jako związki osmotycznie 
czynne oddziaływując z wolnymi dipolami 
wody obniżają stopień uwodnienia środowi-
ska. Traktowanie roztworami cukrów błon 
zbudowanych z fosfolipidów, powodowało 
przechodzenie dwuwarstwy w strukturę HII 
(koynova i współaut. 1989). Niektórzy uwa-
żają, że reszty cukrowe obecne w lipidach 
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błon fotosyntetycznych mogą wywierać po-
dobny skutek, jak cząsteczki cukru dostarcza-
ne w roztworze (roy 1994). 

Innymi związkami, które przyczyniają się 
do powstawania HII są alkany, lokujące się 
w środkowej części dwuwarstwy, przy ostat-
nich atomach węgli reszt acylowych i przy-
czyniające się najprawdopodobniej do wzro-
stu szybkości ruchów rotacyjnych lipidów. 
To z kolei sprzyja przechodzeniu struktur 
lamellarnych w fazę HII (Gawrisch i hoLte 
1996). Uważa się również, że niektóre białka, 
jak np. cytochrom c, czy białka poddawane 
sztucznej, a być może też i naturalnej hydro-
fobizacji, mogą stymulować powstawanie od-
wróconych struktur heksagonalnych (kaba-
nov i współaut. 1988). 

Ostatnim z dyskutowanych w literaturze 
czynników ułatwiających powstawanie struk-
tur HII jest obecność jonów metali. Van Ve-
netie zaobserwował w 1982 r., że dodatek 
wysokich stężeń jonów manganu(II) powo-
dował powstawanie struktur HII w błonie mi-
tochondrialnej (van venetië i verkLeij 1982). 
Również inne małe jony dwuwartościowe 

takich pierwiastków jak wapń czy magnez, 
przyczyniały się do ułatwiania powstawania 
odwróconych struktur heksagonalnych, co za-
obserwowano w przypadku lipidu mitochon-
drialnego — kardiolipiny (De kruijff i współ-
aut. 1982). Dwuwartościowy kation baru nie 
wywoływał takich efektów. Tłumaczy się to 
tym, że małe jony wnikają w przestrzenie 
między przyległymi, naładowanymi ujemnie 
grupami fosforanowymi lipidów, wzmacnia-
jąc oddziaływania między nimi. Jony baru są 
na to zbyt duże (kiLLian i współaut. 1994, 
rietveLD i współaut. 1994). Jak wykazały ba-
dania opublikowane w 2001 r., również w 
przypadku lipidów nie posiadających ładun-
ków jony wapnia, podobnie jak i jony La3+, 
stymulowały powstawanie struktury HII. Od-
działywanie jonów ma miejsce w pobliżu 
reszt fosforanowych, których ładunek ujem-
ny został zobojętniony dodatnim ładunkiem 
reszt choliny. Takie oddziaływanie jonów in-
dukuje zmiany konformacyjne w cząsteczce 
lipidu, które ułatwiają tworzenie struktur HII 
(tanaka i współaut. 2001).

ZNACZENIE ODWRÓCONYCH STRUKTUR HEKSAGONALNYCH

Badania nad występowaniem odwróco-
nych struktur lipidowych w błonach natural-
nych wykazały, że struktury te stanowią nie-
odzowny składnik błon, umożliwiający speł-
nianie właściwych im funkcji biologicznych. 
Powstawanie takich struktur jest niezbędne 
w procesach związanych z fuzją błon lipido-
wych, zaangażowanych w takie procesy jak 
endo-, czy egzocytoza, fuzja frakcji mikroso-
malnych wątroby, infekcje wirusowe i wiele 
innych (chernomorDik i współaut. 1993). 
Jedna z odmian fosfatydyloetanoloaminy za-
wierająca w swej cząsteczce dwie reszty 
kwasu oleinowego (DOPE) jest powszechnie 
stosowana do formowania tzw. fuzogenicz-
nych, oparatych na lipidach układów dostar-
czających (FLDS) (ang. fuzogenic lipid-based 
delivery systems). Sam lipid nazwano nawet 
lipidem fuzogenicznym („fuzogenic lipid”) 
(hafez i cuLLis 2001) z powodu wyraźnego 
stymulowania fuzji typowych błon lipido-
wych. Okazało się, że wszystkie lipidy zdolne 
do tworzenia struktur HII przyczyniają się do 
fuzji dwuwarstw lipidowych (hoPe i cuLLis 
1979, eLLens i współaut. 1985). Zjawisko to 
wykorzystano do produkcji FLDS wzbogaca-
jąc typowe liposomy w DOPE. Tak modyfiko-
wane liposomy, ulegają łatwo fuzji z błonami 

komórkowymi i są z powodzeniem wykorzy-
stywane do wprowadzania do komórek nie 
tylko małych cząsteczek, ale nawet makromo-
lekuł, takich jak niektóre leki, czy plazmidy 
(hafez i cuLLis 2001). Zastąpienie w FLDS 
DOPE przez PC całkowicie hamowało fuzję 
błon i uniemożliwiało dostarczanie substancji 
do wnętrza komórek (hafez i cuLLis 2001). 

Wydaje się również, że odwrócone struk-
tury lipidowe mogą odgrywać istotną rolę 
w procesie wprowadzania syntetyzowanych 
w cytoplazmie białek do organelli takich, 
jak chloroplasty, czy mitochondria (bruce 
1998). Badania prowadzone na układach 
modelowych wykazały, że przenikanie przez 
błonę peptydów sygnalnych takich białek, 
jak mała podjednostka Rubisco, ferredoksyna 
czy plastocyjanina możliwe jest wtedy, gdy 
te sztuczne układy błonowe zawierają lipidy 
wykazujące tendencję do tworzenia struktur 
odwróconych (raPoPort 1992, PinnaDuwaGe 
i bruce 1996, bruce 1998).

Inną ważną rolą odwróconych struktur li-
pidowych i lipidów je tworzących jest umoż-
liwienie tworzenia stabilnych zakrzywień 
błon lipidowych, co odgrywa szczególną rolę 
w stabilizacji wewnętrznych, pofałdowanych 
błon mitochondrialnych i błon chloroplasto-
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wych (Gruner 1985). Lipidy nielamellarne 
umożliwiają też lokowanie białek w błonie, 
choć nie wiadomo, czy w ich pobliżu two-
rzą właściwe sobie struktury. Wiadomo nato-
miast, że lipidy takie wpływają na aktywność 
niektórych z tych białek, takich jak rodopsy-
na, kinaza C, czy protonozależna ATP-aza (zi-
Dovetzki 1996, mitcheLL i współaut. 1992, 
hafez i cuLLis 2001). W naszym zespole 
wykazaliśmy po raz pierwszy, że obecność 
odwróconych struktur heksagonalnych jest 
niezbędna do aktywności deepoksydazy wio-
laksantyny, enzymu roślinnego katalizującego 
jedną z reakcji cyklu ksantofilowego, ważne-
go mechanizmu chroniącego rośliny przed 
stresem świetlnym (Latowski i współaut. 
2004). Wykazaliśmy również, że lipofilowe 
barwniki roślinne odgrywające ważną rolę 
w tych reakcjach, znacznie lepiej rozpuszcza-
ją się w lipidach tworzących HII niż w lipi-
dach budujących typowe dwuwarstwy (Goss 
i współaut. 2005, 2006).

Odwrócone struktury lipidowe są też sto-
sowane w różnego rodzaju badaniach mode-
lowych. Przykładem mogą być eksperymenty 
związane z badaniem aktywności niektórych 
enzymów, a wykorzystujące odwrócone mi-
cele, jako mikroheterogeniczne medium za-
pewniające optymalne warunki do przebiegu 
katalizowanej przez badany enzym reakcji 
(kabanov i współaut. 1988). Enzymy takie 
mogą być pułapkowane wewnątrz zawiera-
jących wodę miceli. Micele natomiast two-
rzone są przez znajdujące się w rozpuszczal-
nikach organicznych typowe lipidy, albo de-
tergenty. Układy wykorzystujące odwrócone 
micele znajdują szczególne zastosowanie w 
badaniach kinetyki enzymatycznej reakcji, 
których substraty są nierozpuszczalne w wo-

dzie. Niektórzy badacze dzielą enzymologię 
na tradycyjną (wodną), czyli taką, w której 
badane reakcje zachodzą w środowisku wod-
nym i micelarną, gdzie rozpuszczalnikiem 
jest rozpuszczalnik organiczny (kabanov i 
współaut. 1988).

Odwrócone micele znalazły zastosowanie 
w badaniach z użyciem technik immunolo-
gicznych (kabanov i współaut. 1989). Istnie-
ją także doniesienia o wykorzystaniu takich 
struktur do stworzenia warunków umożliwia-
jących pozakomórkową translację (nametkin 
i współaut. 1992)

Obecność odwróconych struktur udo-
wodniono zarówno w przypadku błon na-
turalnych, jak i sztucznych błon lipidowych 
(Quinn i wiLLiams 1983, sPraGue i staeheLin 
1984, harańczyk i współaut. 1995). Wspo-
mniane pokrótce funkcje jakie struktury te 
mogą pełnić, szczególnie w kinetykach en-
zymatycznych, sprawiają, że cieszą się one 
coraz większym zainteresowaniem badaczy i 
być może posłużą do szybszego wyjaśnienia 
niezrozumiałych dotąd mechanizmów niektó-
rych reakcji enzymatycznych, tak jak udało 
się tego dokonać w naszym zespole w przy-
padku deepoksydazy wiolaksantynowej.

Zwrócenie uwagi na egzystujące w bło-
nie odwrócone struktury lipidowe powoduje 
równocześnie pewną zmianę w postrzeganiu 
frakcji lipidowej błon biologicznych. Wiado-
mo, że nie jest to już tylko i wyłącznie jed-
norodna struktura dwuwarstwy, ale oparty 
na harmonijnej różnorodności konglomerat 
dynamicznie współistniejących form zapew-
niających trwanie, w zmieniającym się śro-
dowisku, komórek i całych organizmów, z 
ogromem złożoności przebiegających w nich 
procesów.

THE INVERTED LIPID STRUCTURES AND THEIR ROLE IN BIOLOGICAL PROCESSES

Summary

Lipids may form two main types of structures: 
bilayer, and inverted structures. The inverted struc-
tures can form either cylindrical inverted hexagonal 
structures or spherical and have inverted micelles 
known also as cubic phase. The type of structure 
formed depends on the chemical texture of lipids, 
degree of hydratation of their polar groups’, and sev-
eral other external factors, such as pH, temperature, 
and presence of some chemicals or salt ions. The in-
verted structures play an important role in several 
biological processes. They can promote membrane 
fusion. This was applied to design of lipid based 
delivery systems for a lot of chemicals which have 

to be placed inside the cells. These structures are 
also used in the so-called micellar enzymology and 
as a new approach in homogeneous enzyme immu-
noassay utilizing the systems of surfactant reversed 
micelles in organic solvents for determination of 
the catalytic activity of the enzymes solubilized in 
such systems. Cell-free translation was also observed 
in reversed micelles. Some enzymes as violaxanthin 
de-epoxidase, protein kinase C and ATP-ase require 
for their activity lipids creating inverted structures. 
These lipids are also necessary in the transport of 
some proteins through membranes.
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